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«Si volem arribar a copsar linvisible,
hem de penetrar tan a fons com puguem
en el visible»

(MaX BECKMANN)

INTRODUCCIO

Fa anys que tenim un interés especial per tot allo que es relaciona
amb el sistema nerviés. Quan vam entrar com a alumnes interns a la
Catedra de Histologia i Anatomia Patoldgica de la Facultat de Medicina
a I'Hospital Clinic, se’ns va donar l'oportunitat de treballar-hi intensa-
ment. Durant un any i mig, hem estudiat Histologia posant especial
atenci6 en el Sistema Nerviés. En aquesta tasca, hem rebut I'ajut, l'es-
timul i els valuosos consells del prof. Dr. Didac Ribas Mujal, 'orientacié
del qual ha estat de cabdal importancia en la confecci6 del present treball.

El bulb olfactori és una estructura molt atractiva, com a conseqiiéncia
de la seva considerable ordenacié histologica i fisiologica i de la seva in-
teressant significacié funcional. Impulsats pel professor Ribas, vam co-
mencar a treballar-hi amb el proposit de fer una revisi¢ bibliografica
tan completa com ens fos possible i un treball de recerca amb material
elaborat per nosaltres mateixos.

Volem agrair, per tant, molt en particular, al prof. Dr. Didac Ribas,
sota la direccié del qual es troba la catedra, les seves ensenyances, tan
tedriques com practiques, I'ajuda, les facilitats i €l material que ens ha
donat per a dur a terme el treball.

També hem d’expressar molt en especial la nostra gratitud al doctor
Sergi Serrano Figueres, professor no numerari d’Histologia a la Facultat;
la seva també extraordinaria collaboracié, no tan sols quant a la realit-
zacié de les microfotografies, que hauria estat molt més dificil i incom-
pleta sense la seva ajuda, siné també en allo que fa als consells i el
material tan desinteressadament ens va cedir.

Aixi mateix, ens sentim endeutats amb aquells que amb el seu enco-
ratjament, les seves suggerencies i les seves critiques, sempre interessants,
ens han ajudat també a fer el nostre treball. A ells, doncs, volem mani-
festar la nostra gratitud.
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El treball podem considerarlo dividit en dues parts: en la primera,
després d’un breu record anatomic i fisiologic, ens introduim en l'estudi
detallat de la histofisiologia bulbar en els animals macrosmiatics, sobretot
el conill i la rata albina i completem aquesta part amb el material grafic
obtingut a partir de les preparacions que hem confeccionat a la Catedra:
la segona consisteix en un breu repas de la Histologia comparada del
bulb olfactori, amb especial atencié al bulb olfactori huma.

MATERIAL I METODES

A. Material

El material que vam utilitzar en el nostre treball el constituien vint-
i-cinc rates i cinc conills, als quals es va extreure llurs hemiferis cere-
brals per separat, amb els seus corresponents bulbs olfactoris, uns minuts
després del seu sacrifici.

També vam utilitzar fetus de conill porqui, dels quals vam incloure
les dos meitats del cap segons un pla sagital, per separat.

A més, ens va ésser possible aconseguir alguns bulbs olfactoris humans
en el Servei de Necropsies de la Facultat de Medicina i Hospital Clinic.

B. Meétodes

El conjunt dels especimens van sofrir diferents tractaments de fixacié,
d’acord amb la técnica que haviem de seguir posteriorment.

Els bulbs destinats a tincié amb els colorants corrents i a proves his-
toquimiques, van ésser fixats amb formol a 109, durant tres dies o més.
Després d’un acurat rentat en aigua, es va procedir a una deshidratacié
en alcohols i a una inclusié en parafina, després del pas per un liquid
intermediari. Les seccions obtingudes, una vegada desparafinades i hidra-
tades, van ésser tenyides emprant diverses técniques: hematoxilina i
eosina, metode del luxol fast blue de Kliiver-Barrera i métode de 1'acid
per-iodic de Schiff.

Tincié amb hematoxilina i eosina: Els talls hidratats romangueren
per espai de quinze minuts en I'hematoxilina de Mayer. Després d’ésser
virats amb un prolongat rentat en aigua corrent, van ésser acolorits per
I'eosina durant mig minut, rentats amb aigua, deshidratats, aclarits i
muntats.

Amb aquesta tinci6, els resultats sén, fonamentalment, una coloracié
blava fosca dels nuclis i rosada dels citoplasmes, en aquest cas una mica
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basofil a causa dels grumolls de Nissl, i rosada més paHida de la subs-
tancia blanca.

Tincié amb el blau luxol solid: Els talls en alcohol de 95°, sén sub-
mergits en blau luxol solid, diluit en alcohol, durant divuit hores a 60 °C.
Es passen per alcohol de #0°, i es diferencien, tot seguit, amb una solucid
de carbonat de litina a 0,059, controlant el procés sota el microscopi.
Després, es constrasten nucli i citoplasma amb roig nuclear, es renten amb
aigua, es deshidraten, s’aclareixen i es munten.

Les fibres que tenen mielina prenen un color blau intens.

Tincié amb el métode del A.P.S.: Els talls de bulb en aigua destiHada
varen sofrir el segiient procés:

. Tractament amb acid per-iddic a 19, durant deu minuts.

2. Rentat de deu minuts en aigua corrent; després, rapidament, ¢n
aigua destillada.

g. Tractament amb el reactiu de Schiff, fins que els talls adquireixen
una tonalitat rosada.

4. Esbandir en aigua destilada i rentar abundantment en aigua
corrent.

Tot seguit, es va contrastar amb I'hematoxilina de Mayer i van ésser
deshidratats, aclarits i muntats.

La A.P.S. positivitat és produida per un color vermell intens caracteris-
tic, indicant la possible existéencia de polisacarids. :

Una part dels bulbs van ésser extrets amb les seves relacions ossies i,
per tant, abans de la inclusi6, les peces van patir un procés de descalcifi-
cacié mitjancant 'acid nitric a 19, durant uns dies.

Les seccions obtingudes d’aquest material, a més de les coloracions
esmentades, es van tenyir amb el metode tricromic de Masson, que per-
metia destacar les fibres olfactories passant per la lamina cribosa de l'et-
moides. El procediment de tincié comprén els segiients passos:

1. Pas dels talls hidratats per I’hematoxilina de Mayer i virat en
aigua corrent.

Soluci6é de fucsina-Ponceau, durant uns minuts.

Rentat amb aigua acetificada.

Immersié en acid fosfomolibdic, durant deu minuts.

Rentat rapid amb aigua acetificada.

Tinci6 amb blau d’anilina durant un minut.

Rentar amb aigua acetificada.

Deshidratar, aclarir i muntar.

BT D= w
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L'os i el teixit connectiu en general prenen un color blau intens. Si
hi ha muscul, pren un color vermell, també molt intens. Els citoplasmes
apareixen de color lleugerament rosat i els nuclis de blau fosc.

Els bulbs que havien d’ésser impregnats mitjancant els métodes del
carbonat argentic de del Rio-Hortega, van ésser fitxats en el formol bro-
murat durant tres dies, temps especialment estricte pel que fa a la im-
pregnaci6 de la glia, i tallats amb el microtom de congelaci6, recollint-se
en aigua amoniacal, o, també, en aigua amoniacal piridinada.

Per les impregnacions de conjunt, varem utilitzar la solucié mitjana
de carbonat, en dos banys successius, durant de uns segons a deu minuts.
Tot seguit, es rentaven els talls rapidament en aigua destilada i es sub-
mergien en formol a 19, en el qual romanien uns minuts. Després, es
virava la impregnacié amb clorur d’or i es fixava amb tiosulfat sodic,
intercalant banys amb aigua destilada. Finalment, deshidratar, aclarir
i muntar.

Una variant d’aquest metode, concebuda per nosaltres, consistia en la
substitucié del virat en or per un tractament amb ferrocianur potassic,
que donava una imatge més selectiva de la substancia gris, especialment
dels detalls nuclears, en restar contrast als feixos d’axons i fer-los practi-
cament invisibles.

Per la impregnacié de la microglia, vam utilitzar el primer procedi-
ment, perd amb unes variants de del Rio-Hortega que donaven més
especificitat, com sén:

— una post-fixacié en formol bromurat calent a 45 °C, durant uns
deu minuts;

— els banys de carbonat eren dos de solucié forta, primer, i un tercer
en solucié mitjana, després;

— la reduccié amb el formol havia de fer-se donant als talls un mo-
viment mitjan¢ant un corrent d’aire.

Totes les operacions d’aquestes técniques havien de practicarse amb
barretes de vidre i en capsules de Petri perfectament netes.

Els especimens que havien de sofrir la reaccié cromargentica de Golgi,
eren immersos en diferents fixadors, segons la variant utilitzada. De les
nombroses variants que existeixen, nosaltres varem aplicar les segiients:

Métode lent del cromat d’argent de Golgi: Els bulbs eren fixats en
dicromat de potassa durant cinc o sis dies, a concentracions creixents,
comencgant per una de 2 9. Després d’un breu pas per aigua destilada,
es submergien en una soluci6é diluida de nitrat d’argent i finalment, en
una nova solucié a 1 %, per espai d'un dia i mig, després del qual, es
tallaven les peces amb el microtom de congelacid, en talls espessos de 25
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a 100 micres, que es deshidrataven, s’aclarien i transparentaven i es re-
cobrien d’'una resina sintética.

Métode de Golgi-del Rio-Hortega: Els bulbs es fixen en una solucié
feta de dicromat de potassa i hidrat de cloral a 5 9, a parts iguals. Aquest
liquid es renova cada dia, augmentant progressivament la concentracié
inicial del dicromat que és de 2 6 § %.

La resta dels passos son els mateixos que per al metode original.

Variant de Bubenaite al métode de Golgi: Els fragments es fixen en
formol diluit durant dos dies i es mantenen en dicromat de potassa a
2 9, a l'estufa a 34 °C per espai de dos dies més. Després de rentar-los en
solucié diluida de nitrat d’argent, es guarden a l'estufa a la mateixa
temperatura, dos dies més en nitrat d’argent a 2 %,. Tot seguit es renten
rapidament en aigua i es practica un procés breu d’inclusié en parafina.
Es convenient que la parafina estigui barrejada amb una petita quanti-
tat de benze. Els talls de 50 a 150 micres es desparafinen, s’ aclareixen, es
transparenten i es recobreixen de resina sintética.

Part dels bulbs van ésser, en darrer lloc, destinats a la impregnacid
argéntica segons el métode de Ramon y Cajal del nitrat d’argent reduit,
els moments fonamentals del qual sén els segiients:

1. Fixacié amb un liquid format per alcohol absolut i aigua destil-
lada a parts iguals, en el qual es dilueixen vuit grams d’hidrat de
cloral i al qual s'afegeixen una o dues gotes d’amoniac, per espai
d’'un dia.

2. Impregnacié en nitrat d’argent a 2 9, a g7 °C, durant uns quatre
dies.

3. Reduccid, per espai d'un dia, en pirogallol a 1 9, al qual s'afe-
geix formol de comer¢ en una proporcié 10: 1.

4. Pas per formol a 109, i després, per alcohol de 70°, cadascun dels
quals dura una mitja hora.

5. Finalment, es podia escollir: alguns eren inclosos en parafina i
altres es seccionaven directament amb el microtom de congelacio.

Quant a l'obtencié de les microfotografies dels talls gruixuts, vam
aplicar una técnica ideada pel Dr. Sergi Serrano, la qual permetia de seguir
les prolongacions ceHulars, fent sobre un mateix negatiu un cert nombre
de fotografies en diferents enfocaments, després d’haver calculat €l nom-
bre de plans —i, per tant, de fotografies— necessaris i d’haver dividit el
temps d’exposicié en funcié d’aquest nombre calculat.
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IMPORTANCIA ANATOMICA I FISIOLOGICA DEL BULB OLFACTORI

El bulb olfactori forma part de sistema olfactori i constitueix el 1obul
olfactori juntament amb el tracte i el trigon olfactoris. Va ésser descrit,
com a entitat anatdmica, per primera vevgada, per MORGAGNI, professor
d’anatomia a Padua (1682-1771).

Anatomicament, el bulb olfactori és constituit per una petita massa
nerviosa que descansa sobre la lamina cribosa de I’etmoides, per on li ar-
riben els filets olfactoris que porten els estimuls recollits a la mucosa nasal.

En I'home, és constituit per una massa ovoidea de 5 mm. d’amplada i
uns 12 mm. de llargada. Pero en els animals macrosmiatics ¢s més impor-
tant quant a volum en relacié amb la resta de 1'encefal.

Els animals poden ésser classificats en macrosmiatics i microsmiatics,
segons la importancia del bulb i del sistema olfactori.

El bulb olfactori actua com a un analitzador qualitatiu capa¢ d’alimen-
tar els diferents centres responsables del comportament del subjecte, d’in-
formes clars sobre la naturalesa de l'olor. Aixo es realitza mitjancant una
concentracié, dels estimuls, car hi entren 50 milions i en surten 60.000
fibres, i mitjangant 1'acci6 moduladora i integradora dels tipus neuronals
presents.

Els filets olfactoris connecten amb la neurona secundaria (mitral),
dintre d’unes estructures esferiques anomenades glomeéruls. L'axon de la
segona neurona va pel tracte olfactori lateral, amb una distribucié homo-
lateral, i acaba projectant-se vers els centres olfactoris.

Les projeccions olfactories de la neurona mitral poden ésser classifi-
cades en tres grups, segons BisraM i KRUGER:

I. Les projeccions olfactories secundaries:

a) via homolateral : cortex prepiriforme, complex amigdaloide,
nucli olfactori anterior i tubércul olfactori;

b) via contralateral o comissural: nucli central del complex
amigdaloide, «stria terminalis» i bulb olfactori contrala-
teral.

II. Les projeccions indirectes: septum, nuclis basolaterals del com-
plex amigdaloide, neocortex prefrontal i nuclis ventrolaterals de
I’hipotalem.

III. Les projeccions inespecifiques.

Les projeccions de la tercera neurona superen el rinencefal.
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Quant a la vascularitzacié del bulb olfactori, DEcroix, MINNE i LI-
BERSA, han trobat que al 809, dels casos hi ha un peduncle unic que ve
de l'artéria cerebral anterior. Al 129, hi ha un peduncle doble proce-
dent de D’artéria cerebral anterior i de l'artéria etmoidal posterior. No han
trobat anastomosis entre les artéries olfactories i els territoris arterials
veins. Aquestes troballes sobre la vascularitzacié ajuden a explicar les
anodsmies post-traumatiques a I'home.

El bulb olfactori dels animals macrosmiatics estd en relacié anatdomica
amb una estructura anomenada bulb olfactori accessori, del qual parlarem
més endavant.

ANATOMIA MICROSCOPICA DEL BULB OLFACTORI ALS MAMIFERS MACROSMATICS

L’estudi de la histologia del bulb olfactori es va iniciar al segle pas-
sat amb els treballs de GorLc1, CAJAL, KOLLIKER, VAN GEHUCHTEN, MARTIN,
BraneEs VIALE, Rossi, PEDRO RamON, REaD, ProBsT, ELLIOT SMITH, EDIN-
GER i alguns altres.

La histologia classica distingeix set estrats concéntrics:

a) Capa nerviosa superficial: Formada per les fibres dels filets
olfactoris quan assoleixen el bulb olfactori.

b) Capa dels gloméruls olfactoris: Inclou els glomeruls (zones si-
naptiques entre la prolongacié de la neurona receptora i la dendrita
de la neurona mitral) i céHules periglomerulars.

¢) Capa plexiforme externa: Inclou les neurones en plomall, de
funcié semblant a la de les neurones mitrals.

d) Capa de les céllules mitrals: Inclou la renglera de neurones
mitrals.

e) Capa plexiforme interna o profunda: Es fibrilar.

f) Capa dels grans interns i fascicles de substancia blanca: Inclou
els grans interns, les c¢Hules d’axon curt i fascicles nerviosos.

g) Capa epitelial, ependimaria o periventricular.

El corrent viatja pels mateixos estrats seguint I’axon de les ceHules bi-
polars, que fa sinapsi amb les c¢lules en plomall i mitrals, a l'interior
dels glomeéruls. L’axon d’aquestes neurones condueix l'impuls cap als
centres olfactoris secundaris.

Aquesta ¢s la linia elemental de transmissié del corrent. Intercalats
en aquest trajecte es troben els altres tipus ceHulars amb una missié pu-
rament moduladora i d’associacié entre els diversos elements integrants
de la via olfactoria principal. Aquestes c¢Hules sén: Les neurones peri-
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glomerulars, les célules d’axon curt i els grans interns. Aquests elements,
juntament amb les dendrites secundaries de les neurones mitrals i en plo-
mall, les collaterals recurrents dels axons respectius i les aferéncies cen-
trifugues del sistema olfactori, sén els encarregats de la modulacié i coor-
dinaci6 dels impulsos amb un caire bastant especific.

L’esmentada estratificacié ¢és admesa per tots els autors, llevat d’uns
quants que hi introdueixen variacions:

VINCKLER distingeix tres capes en el conill, dividides en deu subcapes.
VEISs i BRUNNER reconeixen cinc capes al bulb olfactori huma.
OGASAVARA troba quatre capes a I’home *:

a) Capa de les fibres olfactories.

b) Capa glomerular.

¢) Capa de ceHules nervioses, amb neurones mitrals i céHules nervio-
ses vegetatives, no descrites abans.

d) Capa granular.

Liss reconeix quatre capes a I’home *:

a) Capa de les fibres amieliniques.

b) Capa glomerular.

c) Capa ganglionar: hi troba sis tipus cellulars: mitrals, plomalls,
bipolars, estrellades, neurones petites i les «minute neurons», no
descrites anteriorment.

d) Capa de les fibres del tracte: Descriu les c¢Hules bipolars, tampoc
descrites preéviament.

WiLLEmMOT afirma que I'estructura de les capes no és concéntrica. A la
part ventral, descriu les mateixes capes pero a la part dorsal només en
descriu tres ®:

a) Capa superior o grisa.

b) Capa mitjana, en la qual la substancia blanca rodeja fibres cen-

trals.

¢) Capa inferior, de c¢Hules ependimaries.

Uns altres pocs autors accepten l’esquema general en set capes, perod
introdueixen petites variacions:

ArrisoN ' inclou la capa de les neurones mitrals com a una subcapa
de la plexiforme externa.

PINCHINNG i PowkgLL * * # divideixen l'estrat glomerular en tres sub-
capes: glomeéruls, zona periglomerular i una zona intermédia.
Quant al nombre de tipus neuronals que es distribueixen per aques-
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tes set capes, ANDRES n’ha trobat cinc. PiLLERT ha trobat també els cinc
tipus, estudiant el bulb olfactori del castor.

Nosaltres hem observat la distribucié en set capes. Hem vist que la dis-
tribucié és menys clara en bulb olfactori huma.

A. Capa de les fibres olfactories

Aquesta capa ¢és la més superficial i envolta tot el bulb, malgrat que
és més espessa a la part ventral. T¢ una textura fibrilar, deguda al seu
component principal, que sén les fibres amieliniques.

A Tespai entre aquesta capa i les leptomeninges, SHANTHAVEERAPPA i
BouRNE han trobat un corpuscle de Vater-Pacini ™, fet de significacié fun-
cional desconeguda i del qual fem esment aci com a simple curiositat.

Aquesta capa la integren fonamentalment, com hem dit, els axons
amielinics de les céHules olfactories de la mucosa nasal. ALLisoN i WAR-
wick ? han calculat en uns cincuanta milions els nervis o axons olfacto-
ris que corresponen a cada un dels bulbs en el conill. Tot just surten de
les ceHules olfactories, en la submucosa, es reuneixen en fascicles d’uns
quants centenars d’axons, separats entre ells per espais interceHulars de
150 a 200 A. Els fascicles tenen un trajecte ondulat i s’entremesclen abun-
dantment. El gruix de I'estrat varia, aprimant-se des de la part anterior
i ventral a la part posterior i dorsal. Els estudis de BERGER en aquesta capa
del conill, el porten a considerar-hi dues subcapes: una de superficial for-
mada per fascicles ben individualitzats, i una de mitjana, formada per la
confluéncia d’aquells fascicles. Segons ALLISONN i WARWICK ?, una sola
ctHula de Schwann inclou un cert nombre de fascicles, pero hi ha només
un mesaxon assignat a cada fascicle. Sembla que aquesta disposicié afa-
voriria la sincronitzacié dels diversds axons, malgrat que no hi ha cap
tipus de connexié o coHateral ni sinapsi entre ells, segons els estudis
d’Anpreés, DE Lorenzo i H. S. GassEr. Aquest darrer, classifica les fibres
olfactories com a fibres de tipus C, basant-se en dades fisiologiques com
el reduit diametre i la correnponent baixa velocitat de transmissio, esti-
mada en 0’4 m/seg. Aixi, doncs, es podria aplicar a aquestes fibres les
recents hipdtesis sobre la bomba electrogénica, formulades en altres tipus
de fibres del grup C. Tanmateix, no hi ha cap fet experimental que doni
el suport necessari a la teoria de la sincronitzaci6 de les fibres olfactories.

Hem assenyalat anteriorment que els fascicles es barregen molt inten-
sament. Perd, sota aquesta distribucié desordenada en aparié¢ncia, hi ha
una ordenacié bastant notable i una distribucié topografica dels nervis
olfactoris. CLARK * #, emprant les técniques de degeneracié terminal des-
prés de lesid, detectava correspondéncies entre I'origen i la regié d’entrada
al bulb de les fibres olfactories. La lesié de les arees superiors de l'epiteli
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olfactori s’acompanya, d'una manera quasi bé constant, de degeneraci6
en els bulbs, en la seva extensié superior. Menys delimitada era la pro-
jeccié de les arees inferiors de l'epiteli. Aquests resultats van ésser com-
provats després per Lanp, EAGER i SHEPHERD, en fer s dels mateixos
metodes. Segons els estudis més recents de LanD, el fet que les projeccions
de la part inferior siguin més difuses pot ¢ésser en bona part degut a la
dificultat d’obtenir lesions localitzadees dels feixos nerviosos d’aquesta
zona. Per altra banda, aquesta mala delimitaci6 la considerava CLARK *" *!
destinada a afavorir la discriminacié olfactorica, en ésser un mateix glo-
merul informat per regions diferents de I'epiteli olfactori. En aquest as-
pecte de la discriminacié olfactorica, s’ha assenyalat la selectivitat dels re-
ceptors olfactoris, una més o menys gran apetencia per determinades olors
que comporta una diversitat de respostes bastant gran, diferent per cada
receptor. Aquesta diversitat afecta cadascuna de les ce¢Hules receptores
que adopta un patré propi de resposta davant els estimuls olorosos, perd
el conjunt dels receptors té un patré comu de resposta davant de cada
agent olords, tal com assenyalen O’CoNELL i MozELL *%.

En contraposicié amb aquesta teoria, AbriaN indica la possibilitat d'una
distribucié espacial i temporal dels receptors, cadascun dels quals t¢ una
sensibilitat més especifica davant de determinats agents olorosos, compa-
rable al model que ofereix la retina. Argiieix que hi ha una més gran
excitacié de les parts posteriors del bulb davant les substancies liposolu-
bles, mentre que la part anterior del bulb s’estimula principalment per
¢ésters i substancies hidrosolubles. Aquest resultats sén una prova en
favor del patré espacial, el qual varia, a més, per la cronologia de la
resposta, que comenca i acaba d’'una manera rapida amb els ésters i més
lentament amb les substancies hposolubles Aixo conforma alldo que
ADRIAN anomena «patrd espacial i temporal en la superficie del receptorn.
MozeLL **, havent revisat les proves d’aquest autor, afirma que una di-
ferent densitat de receptors especifics per tota la superficie del bulb i,
per altra banda, un index diferent d’absorcié de les molécules oloroses
per part de cadascun dels receptors, conformarien, respectivament, els
aspectes espacial i temporal de 'excitacio.

A més dels treballs d’ApriaN i MozeLL, hem de fer constar els treballs
de MouLtoN, que confirmen tot el que hem dit fins ara, mitjancant
dades purament fisiologiques. Aixi s’explicaria, doncs, una mica l'aspecte
de la diversitat d’impulsos davant de la diversitat de les estimulacions
olfactives, ¢s a dir, la discriminacié olfactoria. Aquesta informacié diver-
sa sera conduida vers els glomeéruls per les fibres olfactories. En altres
parts del circuit anira acurant-se el missatge, abans d’arribar a les regions
olfactories terciaries.

El nervi olfactori i les fibres de l’estrat fibriHar tenen unes caracterfs-
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HISTOFISIOLOGIA DEL BULB OLFACTORI 13

tiques estructurals ben definides: 1'axoplasma és especialment electrodens
a la zona terminal i preterminal, a causa de la marcada granularitat.

Pel que fa a la glia, se’'n localitza, en aquest estrat, de tipus fibros
amb prolongacions paralleles a la superficie del bulb. S'ha descrit oligo-
dendroglia i microglia. Nosaltres hem observat microglia en els diversos
estadis funcionals descrits per pEL. Rio-HORTEGA.

Els estudis histoquimics demostren que aquesta capa no té mucopoli-
sacarids i que la positivitat de la reaccié a les fosfatases alcalines és in-
constant i atribuible a la neuroglia.

B. Capa glomerular o estrat glomerular de Meynert

Aquesta capa es caracteritza per la inclusié d’unes estructures esféri-
ques o ovoidees, de 50 a 200 micres de diametre, que poden estar disposa-
des en una o dues rengleres i que s'anomenen gloméruls olfactoris. Al
bulb olfactori huma, SmitH va calcular en 10.000 el nombre de glome-
ruls, pero els seus calculs no s6n massa fiables. ALLisoN i WARwICK han
estimat en 19oo els glomeruls del bulb olfactori de conill ®. Aquestes es-
tructures sén les principals arees sinaptiques del bulb olfactori, car és el
lloc on es produeix el contacte entre la neurona bipolar de la mucosa
i la segona neurona.

Els glomeéruls sén compostos de l'arboritzacié terminal de les fibres
olfactories, dendrites de les c¢Hules mitrals i en plomall, prolongacions
de les neurones periglomerulars, alguns escassos somes neuronals i algunes
célules neuroglials.

Els darrers estudis ultrastructurals divideixen la capa glomerular en
tres regions:

a) Regié intraglomerular, amb els axons del nervi olfactori.

b) Regi6 intermedia.

¢) Regi6 periglomerular de Pinching o estrat granulds extern d’An-
drés, sense axons del nervi olfactori.

En les preparacions tenyides amb hematoxilina i eosina, apareixen
envoltats els gloméruls d’espessos raims de nuclis que ocupen els espais
interglomerulars, que tenen unes 6o micres d’amplada. Aquests nuclis
corresponen a les c¢Hules periglomerulars i en plomall perifériques.

Els gloméruls tractats amb blau luxol solid donen resultats negatius,
la qual cosa demostra el caracter amielinic de les fibres.

RAMON y CAjAL ® considerava els glomeruls com actimuls de substan-
cia gris integrats per:

— la porcié terminal de les fibres olfactories,

— un pom dendritic espes,
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— cossos neuronals de petita talla i
— ceHules neurogliques.

Pels procediments de degeneracié terminal, Lanp distingeix fascicles
aillats que entren a cada glomerul. Aquests feixos continuen els de la
capa fibriHar i tenen unes dimensions semblants. L’embolcall d’astroglia
que les envoltava a la capa fibrillar, roman a la capa glomerular. CLark -
remarca el fet que els feixos hi entren des de direccions diferents, la qual
cosa ¢s un nou refor¢ de la hipotesi d'una ordenacié topografica. En pe-
netrar a l'interior del glomerul, es divideixen en unitats més petites.
REESE i BRIGHTMAN posen de manifest, en el seu treball, que aquests
feixos donen lloc a noduls de forma irregular, que es tenyeixen intensa-
ment amb el blau de toluidina i que estan envoltats per les dendrites de
les neurones bulbars, que constitueixen zones de coloracié més clara.

Un dels components del glomérul és, com hem dit, I'axon de la neu-
rona bipolar de la mucosa nasal. Segons els calculs d’ArLLisoN i WARWICK,
en el conill * cada glomerul rep aproximadament 26.000 axons.

Les fibres olfactories que van per la capa fibrilar, amb una distribu-
cié paralela, s'inclinen vers la porcié basal del glomerul, penetrant a
dins d’aquesta estructura. GoLGl va posar en evideéncia el fet que les
fibres olfactories es ramifiquen a dins del glomeérul. Segons les seves
conclusions, es produia l'anastomosi d’aquestes terminacions amb les
neurones bulbars, en sortir del glomerul. Aixo va ésser posat en dubte
i refusat per RamoN y Cajar ®, les investigacions del qual deixaven ben
clar que totes les terminacions de les fibres olfactories acaben dintre del
glomerul, sense sortir-ne mai, i ho fan en forma d’extremitats lliures que
no sofreixen cap tipus d’anastomosi. Aixo va ésser utilitzat per RaMON
y CajaL com a argument a favor de la seva teoria de la neurona, que
trenca definitivament els falsos conceptes de 1'escola reticularista de
Gorct i GERrLAcH. RaMON y CajarL® ens descriu les darreres ramifica-
cions de les fibres olfactories al glomerul com molt sinuoses i entortolli-
gades, acabant en una varicositat lliure. El conjunt es mostraria com un
plex molt dens amb petits espais per a céHules de neuroglia i neurones
petites.

L’observaci6é ultrastructural posa de manifest que lamines d’astroglia
separen els fascicles més grans en feixos de 25 a 100 axons. Les observa-
cions de REESE i BRiGHTMAN que els noduls séon formats per agrupacions
de vesicules a les terminacions, enmig de les branques dentritiques, es
poden relacionar amb els resultats de LAND a microscopia Optica en ma-
terial de degeneracid, en els quals aquesta es localitzada en intima relacié
amb fragments digitiformes que equivaldrien possiblement als noduls de
REeEsE i BricuTrMan. Completen aquests resultats les troballes de Esta-
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BLE-PUIG, segons el qual, després de la supressié d’extenses arees de mu-
cosa olfactoria, la degeneracié es distribueix en grups que poden conside-
rar-se com a unitats i com a equivalents a un fascicle d’unes 20 fibres apro-
ximadament.

Els axons es diferencien del neuropil i les terminacions dendritiques,
sobretot gracies a alguns detalls ultrastructurals com sén la més intensa
coloracié d’aquestes terminals i €l fet que estan atapeides de vesicules
sinaptiques de contingut clar i amb un diametre de 500 A, perd que mo-
difiquen forma i dimenscions segons la fixaci6. El microscopi electronic
mostra la formacié de sinapsis «en passant», és a dir, cada terminal axo-
nica estableix contactes amb diverses terminals denritiques, tal com as-
senyalen PINCHING i POWELL 4% 47 4%, | REESE i BRIGHTMAN. Aixo coinci-
deix amb les troballes, menys precises, car eren establertes mitjangant el
microscopi Optic, de Ramon y Cajar®. Com afirmava també aquest
autor, no s’han trobat sinapsis entre axons.

En les consideracions fetes fins ara, hem de remarcar una caracterfs-
tica important: la successiva gradaci6 de les aferéncies a diversos nivells,
com molt encertadament fa notar SHEPHERD 77, Primer es divideix el total
de les fibres olfactories en grups més reduits que van als gloméruls; una
vegada dins del glomerul, hi ha un fraccionament en feixos menors; un
nivell inferior és el format pels noduls descrits abans i, més inferior
encara, a nivell d’unitat histofisiologica, 'axon aferent amb totes les se-
ves connexions multiples amb els elements postsinaptics; un estadi inferior
encara el constitueixen les sinapsis aillades.

Un segon component del glomeérul és la dendrita principal de la
neurona mitral, que és I'encarregada de portar la informacié als centres
olfactoris mitjancant el seu axon. Estudiarem les neurones mitrals en
tractar del seu estrat corresponent. Ara ens limitarem a descriure la den-
drita principal amb totes les seves connexions sinaptiques.

Segons els estudis de ALLisoN i WARWICK ?, al conill, de cada glome-
rul surten 24 dendrites de neurones mitrals.

El tercer component del glomerul és la dendrita de la neurona en plo-
mall. El cos d’aquestes céHules es troba a la capa plexiforme externa i
I'estudiarem en tractar d’aquest estrat. Cada glomeérul, segons ALLISON
i WaARwICK ? observaren en el conill, rep 68 dendrites de les neurones en
plomall. Aquestes dendrites penetren en el glomérul i s’arboritzen al
seu interior. Les prolongacions dendritiques de mitrals i en plomall for-
men en el glomérul un pomell intensament ramificat. Aquestes branques,
RAMON y CajaL les veia acabar lliurement als espais entre els rams sinuo-
sos de les fibres olfactories. No es poden diferenciar ultrastructuralment
les dendrites de les mitrals de les neurones en plomall, car amb-
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dues tenen escassa densitat de hialoplasma i pocs neurofilaments, la
qual cosa les diferencia de les neurites aferents.

El quart component glomerular el constitueixen les neurones periglo-
merulars, anomenades també grans externs o grans superficials de Kolli-
ker. S6n petites neurones de 6 a 8 micres, que tenen el cos de forma
ovoide, poligonal o piriforme, situat a ’espai periglomerular. Tenen di-
verses dendrites que es situen a la superficie glomerular, s’hi introdueixen
i es ramifiquen en prolongacions molt fines de trajecte sinuds que es
barregen amb els altres components glomerulars. Les parts terminals
mostren irregularitats, nombroses varicositats i prolongacions espinoses.
Tenen vesicules sinaptiques més voluminoses i allargades que les de les
mitrals i en plomall. L’axon ¢s dificil d’observar, car es resisteix a la im-
pregnaci6. Tanmateix, es sap que té un trajecte horitzontal, que es dis-
tribueix pels espais periglomerulars i que acaba ramificant-se per l'inte-
rior i els entorns dels glomeéruls veins, encara que en alguns casos no hi
ha axon. Per aquestes caracteristiques que acabem d’analitzar, RAMON
y CajaL ®' va suposar en elles una funci6 d’associacié interglomerular.
BrANEs ° va classificar els grans externs en monoglomerulars i biglomeru-
lars. Segons afirma, els grans monoglomerulars sén estrellats i serien
situats a l'interior del glomerul o bé sén piriformes i es localitzen a es-
pai interglomerular. Tenen poc citoplasma i les dendrites, en nombre
d’una a sis, es distribueixen per l'interior del glomérul. Cada glomeérul
t¢ cinc o sis grans monoglomerulars. Els grans externs biglomerulars
o poliglomerulars s6n estrellats o fusiformes i es situen entre els glome-
ruls. Com indica el seu nom, envien prolongacions a dos o més glomeruls.

Les ce¢Hules periglomerulars o grans externs foren considerades per
Golgi com a c¢Hules neuroglials, pero RAMON y CAJAL ® i BLANES VIALE®
van demostrar que en realitat eren céMules de caire neuronal. A més,
FaNaNAs 2 va demostrar que el seu aparell de Golgi tenia les tipiques ca-
racteristiques neuronals i era situat al tronc de la dendrita. Aquesta
serie d’experiencies i coneixements va fer que BraNEs arribés a la con-
clusié que es tractava de neurones d’axon curt, les anomenades per GoLGI
neurones de tipus sensorial. Efectivament, els estudis posteriors, ultras-
tructurals i fisiologics, mostren una gran coincideéncia en els resultats
amb els altres models de ceélules d’axon curt del sistema nerviés. Exa-
minarem més endavant aquests treballs.

Al mateix nivell que les ce¢Hules periglomerulars, trobem el cinqué
component, integrat per un grup especial de neurones en plomall que
son les periferiques o superficials. Aquestes donen una dendrita que s’in-
trodueix en el glomerul i es ramifica intensament. Donen també algunes
dendrites secundaries que romanen a Iespai interglomerular. L’axon
d’aquestes c¢Hules discorre horitzontalment envers els glomeéruls veins.
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Ara com ara, perd, no estd ben establert si aquest és 'axon propiament
dit o bé es tracta de coHaterals de I'axon auténtic que seguiria un curs
semblant al dels axons de les neurones en plomall més internes.

En els espais interglomerulars, PINCHING i POWELL *¢ 47- 48 localitzen
una variant especial de neurona periglomerular, caracteritzada pel fet que
les seves dendrites estan restringides als espais interglomerulars.

Un sis¢ component és format per les collaterals axoniques de les nen-
rones en plomall.

El seté el constitueixen les fibres centrifugues. Sén axons extrinsecs,
originats fora del bulb olfactori. S’ha aconseguit estudiar-los mitjancant
la microscopia electronica combinada amb la degeneracié per lesi6. Aques-
tes fibres es distribueixen per la regié periglomerular i intermédia. Les
fibres centrifugues que arriben fins als gloméruls procedeixen del nucli
del limb horitzontal de la banda diagonal i van pel tracte lateral i no per
la comissura anterior. S’ha vist que no penetren en la capa fibrilar.

Podem considerar un vuit¢ component de l'estrat glomerular, consti-
tuit per la glia. En I'home no hi ha glia ni vasos sanguinis a I'interior dels
gloméruls. Perd en els animals macrosmidtics aquests elements son pre-
sents. RAMON v CaJarL ¢ distingeix dos tipus d’astroglia: unes c¢Hules de
prolongacions plomoses ondulades intraglomerulars, i unes altres de les
quals només una de les expansions s'introdueix al glomerul. DE CasTrRO 4
va classificar les céHules astrogials en radioglomerulars i periglomerulars.
Segons RobriGUEz PEREZ *7, hi ha també astroglia intraglomerular. Els
oligodendrocits sén escassos en aquesta capa. Hom ha descrit microglia
intra i interglomerular; nosaltres hem observat microglia tant a I'interior
dels glomeruls com a 'espai interglomerular.

Una vegada hem analitzat els components d’aquest estrat per separat,
ens detindrem ara en les relacions sinaptiques entre ells. Els estudis publi-
cats sobre aquest tema en els darrers anys han portat grans innovacions
que han significat canvis transcendentals en els conceptes sobre el sistema
nervios. Els primers investigadors, amb meétodes Optics habituals, havien
posat de manifest les sinapsis excitatories establertes de les fibres olfacto-
ries a les dendrites de les neurones bulbars. Foren més tard confirmades
en €l microscopi electronic per ApRIAN i per REESE i BRIGHTMAN. Aquests
darrers investigadors, a més, van provar l'existéncia de sinapsis entre den-
drites dins del glomerul, descobriment que ha revolucionat els conceptes
classics de la histofisiologia del sistema nerviés, com hem assenyalat abans.
Més posteriorment, s’han trobat sinapsis dendrodendritiques en altres
regions de l'encefal.

La sinaptologia de I'estrat glomerular cal enfocar-la a dos nivells:

1) l'organitzacié intraglomerular, i

2) l'organitzacié interglomerular.

17
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A Tl'interior del glomérul arriben, per a establir-hi sinapsis, com hem
dit, els axons de les c¢Hules olfactories i les dendrites de les mitrals, en
plomall i periglomerulars, considerant només I'aspecte intraglomerular.

PINCHING i PowkLL ** %7 4% estableixen les bases per a una diferen-
ciaci6 entre les dendrites de mitrals i en plomall i les dendrites de les
neurones periglomerulars. Les primeres tenen contorns molt llisos i sén
una mica varicoses en la seva ramificacié terminal, que té o,2 micres de
gruix en cada una de les branques. Aquestes ramificacions han estat
comparades a les espines de les neurones granulars que més endavant
s6n objecte d'un precis estudi, perd no tenen la seva disposicié ultras-
tructural. Com a organeHes, PINCHING i POwELL 46 47. 48 destaquen, a les
branques més primes en particular, les mitocondries, els ribosomes i el
reticle endoplasmic. S’hi troben també raims de vesicules agranulars de
localitzacié presinaptica, en relacié amb uns engruiximents asimétrics
de la membrana plasmatica, disposicié caracteristica d'un dels tipus si-
naptics que més endavant comentarem. Les neurones periglomerulars
tenen unes dendrites de contorn molt més irregular, detall que ¢s molt
més accentuat a les dendrites menors. Sén semblants ambdés tipus en la
majoria dels detalls ultrastructurals; tanmateix, hi ha un criteri basic
de diferenciacié: la preséncia en les dendrites periglomerulars de raims
de vesicules que, a diferéncia de les anteriors, sén aplanades i amb en-
gruiximents de tipus simétric a la membrana.

REESE i BRIGHTMAN coincideixen amb PiNcHING i PowrLL a afirmar
que les fibres olfactories estableixen les sinapsis molt predominantment
amb les branques més delicades de les dendrites bo i observant que
son contactes del tipus asimétric, és a dir, caracteritzats per un espessei-
ment de la membrana i per l'existéncia de vesicules juntes i en la part
presinaptica, de forma esférica i amb un diametre de 350 a 750 A. Les
sinapsis asimetriques son classificades, partint dels models proporcionats
per aquest i altres treballs en relacié amb diferents zones, com sinapsis
de tipus excitatori.

Les conclusions de WHiTE ™ sén significativament diferents de les dels
autors abans esmentats, per tal com no localitza sinapsis entre la terminal
axonica i les dendrites de les neurones periglomerulars. Warre divideix
les dendrites dins del glomeérul en dos grups fonamentals:

1) —de nivell I, postsinaptiques en relacié amb els axons de les fibres
olfactories, i

2) —de nivell II, que no sén mai postsinaptiques en relacié amb els
axons sind presinaptiques, postsinaptiques o reciprocament sinip-
tiques respecte de les dendrites de nivell I.

Les dendrites de nivell I poden establir sinapsis diverses entre elles, fet
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que ¢s molt més excepcional en les dendrites de nivell II. Les dendrites
de nivell I serien les de les ceHules en plomall i mitrals, i les de nivell II,
les de les céHules periglomerulars. Aquests resultats estan reforgats pel
fet que les dendrites de nivell I tenen contorns més llisos que les de ni-
vell 1. Per altra banda, quan les dendrites de nivell I sén presinaptiques,
és a dir, hi ha un material dens postsinaptic, exerceixen una funcié exci-
tatoria, mentre que si actuen com a presinaptiques les dendrites de nivell
II, amb la corresponent abséncia de material dens postsinaptic, la sinap-
si sera de caire inhibitori. Aquestes troballes suposen un canvi substan-
cial de la significacié de les sinapsis dendrodendritiques als glomeruls,
respecte del que havia estat postulat per PiNCHING i POWELL *® 47 48,

Convé fer una distincid, dintre de les sinapsis dendrodendritiques, en-
tre sinapsis reciproques i sinapsis seriades. En les primeres, periglomeru-
lars i mitrals o plomall actuen tant presinapticament com postsinaptica,
confrontant els seus llocs sinaptics. En les de tipus seriat, s’estableixen se-
qii¢ncies de sinapsis entre ambdues parts. A nivell del glomérul, les
sinapsis de tipus reciproc sén molt escasses.

D’acord amb les dades assenyalades sobre la morfologia i disposicié es-
pacial de les sinapsis, PINCHING i PowgLL* % i WHITE™, van con-
cloure que les dendrites de les neurones periglomerulars tindrien acci6
inhibidora sobre les dendrites de les neurones mitrals i en plomall i que
aquestes tindrien una accié excitatoria sobre les primeres.

Tots els conceptes sobre la sinaptologia intrabulbar examinats tenen,
en general una correlaci¢ fisiologica, que analitzarem tot seguit. L’estudi
del pas de l'estimul a la c¢Hula mitral, identificada experimentalment
per invasié antidromica, ha provat I'existéncia d'una via monosinaptica,
segons els treballs de SHEPHERD 7> 73 7 | Yamamoto *. També s’han iden-
tificat les c¢Hules en plomall mitjan¢ant estimulacié ortodromica. Hi ha-
via una superposicié entre els periodes de lateéncia. Els més breus indi-
caven una via monosinaptica i els més llargs, una via polisinaptica, amb
un cert temps de retard. Un criteri diferencial de les respostes sinapti-
ques es basa en el caracter del pic, que és tinic en el cas de les mitrals,
senzill o dobles a les neurones en plomall i periglomerulars, i, en un
reduit grup de c¢Hules, properes a la capa glomerular per la seva vora
interna, s'expressa en forma de tren de descarregues, de caracteristiques
molt fixes.

La resposta postsinaptica del pomell de la dendrita mitral pot anar
per dos camins: per la dendrita principal o iniciant tot un circuit local
en relacié amb el sistema de sinapsis dendrodendritiques. S’ha d’atribuir
a aquestes sinapsis l'autoinhibicié que s’observa a aquest nivell, car
altres mecanismes, possibles en teoria, sén fisiologicament inviables, se-
gons es desprén de les proves aportades per SHEPHERD en un dels seus
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treballs "°. L’impuls despolaritzaria les neurones periglomerulars, les
quals produirien, de forma simultania, la inhibici6 de la dendrita mi-
tral i en plomall. Ha d’ésser forgosament en aquestes dendrites el lloc on
es produeixi, car, com hem dit, no hi ha sinapsi de les periglomerulars
amb les terminacions axoniques aferents. En estudis posteriors, RALSTON
ha postulat un mecanisme semblant per a altres c¢Hules d’axon curt.

Per tant, es poden establir dos sistemes o circuits: un en sentit lon-
gitudinal i un altre en sentit horitzontal. El circuit longitudinal comen-
¢a en la fibra olfactoria i es continua, establint sinapsis excitatories, amb
les dendrites principals de les neurones mitrals i en plomall, que, a més,
poden estimular altres dendrites de neurones mitrals o en plomall dife-
rents. El circuit horitzontal o transversal seria format per les dendrites de
les ccHules periglomerulars, que formen sinapsis inhibidores sobre den-
drites de mitrals i en plomall. Aquest circuit es complementaria amb
elements del nivell interglomerular d’organitzacié, com sén els axons de
les periglomerulars. GALLEGO '* creu que la possibilitat d’existéncia de
sinapsis reciproques entre les dendrites de les neurones periglomerulars
suposa un mecanisme de propagacié lateral del fenomen inhibitori, d’ori-
gen immediatament postsinaptic com a resultat de les sinapsis entre les
dendrites de grans externs i mitrals, de tipus reciproc.

La possibilitat de contactes que recorden les diades o sinapsis recipro-

ques, malgrat la manca de banda sinaptica, de la plexiforme interna de
la retina, entre les terminals del nervi olfactori i les prolongacions de les
periglomerulars reforgaria I'evidéncia del seu paper modulador, anilo-
gament a les c¢Hules horitzontals de la retina; tanmateix, ja hem dit que
els treballs més acurats no confirmen l'existéncia de tals contactes, motiu
pel qual aquesta hipotesi té un valor purament teoric.
Com hem esmentat anteriorment, RAMON vy CAjAL ®' va establir d'una ma-
nera contundent que les dendrites principals de mitrals i en plomall, les
dentrites dels grans externs i les terminals de la capa fibrilar estan cir-
cumscrites completament a la unitat glomerular. Aquest fet suposa, d’en-
trada, que I'associacié interglomerular només pot fer-se a través d’una via
axonica en la qual prenen part molt principal les neurites de les ceéHules
periglomerulars, les quals desprenen nombroses collaterals. Menor, perd
també notable, seria la coHaboracié de les collaterals axoniques superfi-
cials de les ceéHules en plomall externes. En darrer lloc, una via dendri-
tica, d’escassa importancia numérica, seria la integrada per les dendrites
de les c¢Hules limitades a les zones interglomerulars.

Les terminacions axoniques es localitzen especialment a les vores del
glomerul o en les zones periglomerulars, que sén plenes de ceHules d’axon
curt. REESE i BRIGHTMAN trobaren, a aquest nivell, una estructura que no
ha estat localitzada encara en cap altra regié i que anomenen «procés
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laminar neuronaly, originat en els grans externs. Es molt semblant al pro-
cés astrocitic. Sembla que gran extensions de contacte entre les c¢Hules
granulars deuen ésser proporcionades per aquest procés. PINCHING 1 POWELL
.47, 4 pessaltaren que aquests processos eren postinaptics als botons axo-
nics i també a les dentrites de mitrals i en plomall, la qual cosa els dona
un paper important en els mecanismes d’associacié interglomerular.

PINCHING i POwELL * - % acceptant la llei de Dale, segons la qual el
neurotransmisor de les sinapsis de tipus dendritic i el de les de tipus axo-
nic en una mateixa ceHula son semblants, intentarem de localitzar aques-
tes terminacions sinaptiques d’associaci¢ interglomerular. Terminacions
axoniques equivalents a les dendritiques de les periglomerulars estaven
circumscrites a ’entorn de les dendrites de les mitrals i en plomall, a ni-
vell proxim al glomerul. Les terminacions axoniques corresponents proba-
blement a les c¢Hules en plomall perifériques es relacionen amb les den-
drites de les c¢Hules periglomerulars, als voltants del glomérul. A més, hi
havia terminals provinents de fibres centifrugues. Les sinapsis del axons
de les periglomerulars deurien produir la inhibici6 moduladora interglo-
merular de l'activitat, amb un mecanisme de retroalimentaci6, actuant so-
bre mitrals i en plomall. Les sinapsis dels axons de les c¢Hules en plomall
externes actuen excitant, a nivell de les seves dendrites, les c¢Hules periglo-
merulars. En darrer lloc, les ceHules d’axon curt interglomerular actuarien
com a interneurones, en un procés d'inhibicié de les periglomerulars que
implica una acci6 desinhibidora general del bulb: rebria els axons inhi-
bidors de les periglomerulars i formaria sinapsis inhibidores amb les den-
drites d’altres periglomerulars.

En tot allo que fa referéncia a 1'organitzacié sinaptica interbulbar no
hi ha una certesa massa gran i l’especulacié és considerable, a causa, pre-
cisament, de les bases d’exploracié morfoldgica i a la més gran complica-
cié que suposa un estudi fisiologic coherent a aquest nivell.

Els estudis histoquimics sobre el glomérul olfactori han estat impor-
tants. ZACCHEO i MONTERO, en estudiar la histogénesi funcional a I'embrié
de pollastre, han trobat activitat precog¢ de l'acetilcolinesterasa. Aquesta
activitat s'estableix en comencar el darrer ter¢ del desenvolupament em-
brionari, augmenta amb el naixement i continua amb la localitzacié topo-
grafica de I'adult. Després de I’estadi 40 de Hamilton-Hambinger, al gall
domestic, s’hi localitza activitat acetilcolinesterasa positiva a les regions
de riquesa sinaptica, com ¢és el glomerul. Sembla que aquesta activitat
acompanya el procés de diferenciacié neuronal, apareixent abans fins i
tot, de la diferenciacié morfologica de les sinapsis. Semblants sén les con-
clusions a que ha arribat Marco *".

S’ha vist, també, activitat precog de la colinesterasa.
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SHANTHAVEERAPPA ha apreciat activitat ATPasa als glomeruls i ha vist
que l'activitat de fosfatasa acida no hi era molt abundant 7',

Els enzims oxidatius, en relacié amb 'abundincia de mitocondries a
les zones sinaptiques, es troben en gran quantitat als gloméruls. Nanpy
ha apreciat alts nivells de succinic-deshidrogenasa i SHANTHAVEERAPPA ha
observat una forta resposta a la lacticdeshidrogenasa, M.A.O., esterases
simples i fosfatases alcalines ™. Sobre la fosfatasa alcalina, RopriGUEZ P¥-
REZ ha trobat una reaccié manifesta, especialment al conill, en forma de
fines granulacions en cadenes com si fossin «filaments enrosariats», entre-
creuats 6,

L’esmentada intensa reaccié a la monoaminooxidasa (M.A.O.), en for-
ma de cossos rodons, contrasta amb la débil reaccié dels cossos neuronals
davant d’aquest enzim.

StarMA troba activitat glucosa-6-fosfat deshidrogenasa, g-glucuronidasa
i glucosafosforilasa. Es menor l'activitat de la citocromoxidasa, colineste-
rasa especifica i p-nucleotidasa ™. També s’ha constatat reaccié de la
DPNdiaforasa, en forma de discrets cossos de mida i forma variables, si-
tuada a les dendrites i sinapsis integrades als gloméruls. Aquesta forma de
reaccionar és comuna a la succinic-deshidrogenasa i la citocrom-oxidasa,
ja esmentades.

Nosaltres hem constatat la reaccié positiva als mucopolisacarids asse-
nyalada ** per RopriGUEz PEREz en realitzar una prova histoquimica a
proposit.

Per acabar, diguem que la preséncia de capilars intraglomerulars en
els animals macrosmiatics, a diferéncia del que s’esdevé en 1'’home, s’ha
pogut establir pel métode de Hotchkiss-Lillie-McManus i per I'is de la
microscopia electronica.

C. Capa plexiforme externa o molecular

Aquesta capa es situa per dintre de la glomerular i per fora de la capa
de céHules mitrals.

ALLisoN ' incloia en aquesta capa les neurones mitrals i la dividia en
tres parts: superficial, profunda i de mitrals, successivament. Nosaltres
creiem que la divisi6 de la capa plexiforme externa en dos subcapes ¢s
més correcta, perqué hi ha punts diferencials.

Els elements integrants d’aquesta capa sén: els cossos de les neurones
en plomall, les dendrites accessories i les coHaterals axonals recurrents de
les neurones mitrals i en plomall, les prolongacions perifériques dels grans
interns, els axons de les céHules d’axon curt, les fibres centrifugues i la
neuroglia. També¢ s’ha descrit un tipus especial de neurones que sén les
amacrines.
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Les neurones en plomall soén de dos tipus: les externes, d'una banda,
i les internes i mitjanes per l'altra. Aquest dos tipus de neurones en plo-
mall es caracteritzen per la diferent situaci6 i en relacié amb la mida dels
cossos. Segons GARRIDO i altres autors, es tracta de dos tipus neuronals
morfologicament i funcionalment diferents. ArrisoN i Warwick han cal-
culat en 130.000 les neurones en plomall al bulb olfactori de conill, sense
especificar dades sobre les internes, mitjanes o externes *. Es possible que
els altres elements neuronals presents a la capa plexiforme externa, les
neurones amacrines, hagin estat comptabilitzades com a plomalls.

Com hem dit en parlar de la capa glomerular, les neurones en plomall
externes son unes petites neurones, situades en la part superficial de la
capa plexiforme i prop dels gloméruls. El seu cos és fusiforme amb di-
verses dendrites, una de les quals s’arboritza a nivell glomerular i és la
principal, mentre altres no arriben a introduir-se en el glomerul i s’ano-
menen secundaries. L'axon ¢és dificil de seguir. GARRIDO afirma haver-lo
vist ramificantse a l'estrat periglomerular *. Aix0 seria una dada dife-
rencial important respecte de les neurones en plomall internes. Tanma-
teix, als treballs classics sobre la histologia del bulb olfactori, se’ls atri-
bueixen les mateixes caracteristiques citologiques i fisiologiques que a les
neurones en plomall internes.

Les neurones en plomall internes i mitjanes sén neurones de forma
variable, sobretot de fus o triangular, situades a la part profunda de la
plexiforme externa. El seu cos ¢és més petit que el de les ceHules mitrals
pero més gran que el de les neurones en plomall externes. Els grumolls
de Nissl es situen rodejant el nucli. Tenen també una dendrita principal
que va al glomeérul i dos 0 més que es distribueixen per la part superficial
de la plexiforme externa. L’axon té un trajecte parallel al de les neuro-
nes mitrals i, tot travessant la capa mitral, despré¢n dos o tres colaterals
recurents a la plexiforme externa.

Malgrat 1'opinié de Garripo, hom considera que I'axon de les neuro-
nes en plomall externes segueix el mateix trajecte que el de les internes
i mitjanes. El trajecte i punt de de destinaci6 d’aquest axon ha estat mo-
tiu de discussions durant molt de temps: VAN GEHUCHTEN i MARTIN van
afirmar que I'axon de les neurones en plomall anava pel tracte olfactori
lateral, de la mateixa manera que I’axon de les neurones mitrals. RAMON
vy CajaL afirmava que els axons de les neurones en plomall constituien
les fibres fines o comissurals del grup de fibres eferents del bulb olfactori ™.
Aqueste fibres fines corren per la substancia blanca en sentit antero-pos-
terior. L’axon aniria per la comisura anterior cap al bulb contralateral.
Aquestes afirmacions foren posades en dubte per altres investigadors.
Prosst va veure fibres degenerant fins al bulb olfactori contralateral que
passaven per la comisura anterior. EDINGER confirma aquests resultats pos-
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teriorment. Ervior SMiTH, VAN GEHUCHTEN i LOEWENTHAL deien que els
axons anaven pel tracte olfactori lateral i afirmaven que les fibres dege-
nerades, observades en experiments amb seccié de fibres, eren causades
perque la lesié incloia part del 1obul olfactori. WINCKLER, després de sec-
cionar el tracte olfactori lateral, va veure que les neurones en plomall no
eren lesionades. YOUNG va veure unes decades més tard que les fibres in-
terbulbars comencaven i acabaven al nucli olfactori anterior. ALLiSON i
WaRwICK *, després de LE Gros CLARK i MEYER observessin® degenera-
ci6 en el bulb olfactori contralateral en haver seccionat el tracte i el bulb
homolaterals, sense trobar-ne al nucli olfactori anterior, afirmen que si
les neurones en plomall anessin pel tracte olfactori, el nombre de fibres
d’aquest seria molt més gran; d’altra banda hi ha més fibres al tracte que
axons de c¢Hules mitrals: compten 60.000 fibres al tracte i troben 4%.000
mitrals i 130.000 neurones en plomall. En estudis posteriors, ALLISON
produia seccions en el tracte i en la comissura anterior, simultiniament
i per separat, i els seus resultats fan pensar que les neurones en plomall
tenen I'axon dirigit envers el bulb olfactori contralateral, mitjancant la
comissura anterior, car no troba degeneracié de les neurones en plomall
després de la secci6 del tracte olfactori lateral. En seccionar la comissura
anterior, troba algunes neurones en plomall en degeneracié retrograda,
encara que moltes no en pateixen. Estudis més recients de PoweLL, Cowan
i RaisMan *° i de LoumAN, no han confirmat la pres¢ncia d’axons de les
neurones en plomall a la comissura anterior. En el present, hi ha, ara
com ara, dues teories sobre el desti de 1’axon de les neurones en plomall :
LonMaN i MENTINK pensen que 1’axon va pel tracte olfactori lateral i que,
per tant, les neurones en plomall han d’ésser considerades com a neurones
mitrals desplagades, mentre que VALVERDE pensa que els axons de les
neurones en plomall no surten del bulb olfactori. La primera hipotesi es
la més acceptada avui. Estudiant electrofisioldgicament el tracte, NicoLr %
obté resultats compatibles amb la teoria de LoumaN i MENTINK. Ha vist
que descarregues al tracte excitaven antidromicament ctHules de la capa
plexiforme externa, amb laténcies més llargues que les de les neurones
mitrals, que estarien en relacié amb les dimensions del cos i I'axon de
les neurones en plomall. Estimuls en la comissura anterior no activaven
antidromicament aquestes c¢Hules. NICOLL*® no negava que els axons
d’algunes de les c¢Hules en plomall entressin al tracte olfactori lateral.
Per totes aquestes investigacions, la seva posicié més periferica que la de
les mitrals, la importancia del fet que pateixen menys la inhibicié de les
c¢Hules granulars i formen importants ramificacions intraglomerulars, es
converteixen en c¢Hules particularment aptes per la transmissié de la in-
formaci6 relativa a la intensitat del missatge olfactori. Nosaltres creiem
que la possibilitat expressada per Garrmo, que hi hagi dos tipus de
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neurones en plomall des de diversos punts, és a dir, morfologicament, geo-
graficament i fisiologicament, ha d’ésser presa en consideracio ¥, Per altra
banda, com molt bé assenyala GaRRIDO, les neurones en plomall internes
i mitjanes serien elements analegs a les mitrals, perd situades més super-
ficialment i de dimensions més reduides. Creiem, també, que aixo explicaria
els resultats d'experiments que mostren que les neurones en plomall
transporten la informacié pel tracte olfactori lateral i explicaria, també,
el fet en principi contraposat a aixd, que ALLISON i WaRwick hagin
trobat al tracte olfactori del conill més fibres que axons de les neurones
mitrals perd menys que la suma dels axons de mitrals i en plomall *.

Com opina GARRIDO, les neurones en plomall externes tindrien el va-
lor d’elements d’associaci¢ horitzontal, del tot diferent a la significacié
de les neurones en plomall internes i mitges. El nostre parer és que aixo
explicaria les conclusions de VALVERDE, que li fan afirmar que els axons
de les neurones en plomall externes no sortirien del bulb. També
explicarien el fet que no totes les neurones en plomall donin l'axon
al tracte olfactori lateral, ja que, com hem vist, la suma d’axons de
neurones en plomall i mitrals sobrepassa €l nombre dels que van per
aquesta estructura, hipotesi que, a més, estaria d’acord amb les conclu-
sions de NicoLL * que no descartava la possibilitat que no totes les cel-
lules en plomall donessin I'axon al tracte olfactori lateral. Malgrat que
aquesta teoria explicaria molts dels punts polémics sobre les neurones en
plomall, les evidéncies de I'existencia de dos tipus ceHulars de neurones
en plomall es limiten als treballs de GARrRDO i d'uns pocs investigadors
més. Nosaltres no hem observat c¢Hules a la capa plexiforme externa amb
les caracteristiques que GARRIDO atribueix a les neurones en plomall ex-
ternes.

Un altre element al qual cal una detinguda analisi I'integren els pro-
cessos dendritics, no sols de les neurones en plomall siné també de les
mitrals. Aquestes dendrites poden ésser, com hem dit a dalt, primaries o
secundaries. Ultrastructuralment, posseeixen aquestes c¢Hules un abundant
reticle endoplasmic agranular i nombrosos neurotiibuls i neurofilaments.
Les seves dendrites tenen també I'estructura tipica de les d’altrés regions,
amb neurotiibuls, ribosomes i cossos multivesiculars, tal com notifiquen
Price i POwELL ®°,

Les dendrites principals de les ceHules en plomall i mitrals, que s6n
llises a nivell de la plexiforme externa, s’han fet molt més varicoses en
introduir-se en el glomerul, la qual cosa suposa una gradacié entre
aquests extrems, en tota la seva extensio.

Diversos autors constataven que els processos dendritics estaven en-
voltats per embolcalls glials independents. PINCHING va trobar en la mona
una auténtica beina de mielina envoltant aquests segments dendritics,
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que arrivaben fins al cos, en les neurones en plomall. Aquesta troballa
altera radicalment els patrons morfoldgics i funcionals classics.

Les dendrites secundaries prenen un curs antero-posterior, essent les pri-
maries de curs radial envers els gloméruls. Totes tenen, com déiem abans,
uns contorns relativament llisos i poden donar algunes coHaterals, més
abundants en les dendrites accessories. Les dendrites primaries tenen
sempre un curs radial i poden donar coHaterals pel cami. Les dendrites
secundaries poden néixer bé conjuntament amb la principal o bé sepa-
rades per un espai. Segueixen sobretot una direcci¢ antero-posterior i es
divideixen en unes quantes branques, que mai no arribaran a introduir-
se al glomerul.

Els treballs 38 46, 47, 49, 50, 5%, 52, 53, 54, 55, 56, 58, 59, 60, 74, 75,77 d'un gran nom-
bre d’investigadors confirmen lexisténcia d'uns relleus que envolten
les dendrites secundaries, especialment de les mitrals, que s'identifi-
quen com espines o gemmes dels processos periférics de les ceHu-
les granulars, també d’orientacié radial. A aquests nivells les dendri-
tes de les c¢Hules mitrals tenen vesicules sinaptiques formant un raim
presinaptic a un engruiximent de la membrana. D’aquesta manera, s’es-
tableixen sinapsis reciproques, que tenen aci una incidéncia molt més
gran que les sinapsis reciproques a nivell de glomerul entre les dendrites
peviglomerulars i les mitrals i en plomall. Segons REgsk, el 809 de les
sinapsis de la plexiforme externa sén de tipus reciproc entre mitrals i en
plomall i c¢Hules dels grans. L’estudi d’aquestes sinapsis ha permés de
diferenciar dos tipus fonamentals: la sinapsi de mitral envers granular,
que posseeix un material dens postsinaptic filamentés i que és per tant
asimetrica o del tipus I de Gray, i la sinapsi de granular envers mitral,
que no té aquest material dens filamentés, i que serd, per tant, de tipus
simetric o tipus II de Gray. Una altra diferéncia, assenyalada per PRicE
i PowkLL, és T'existéncia de vesicules esfériques a les primeres, mentre
que son aplanades a les segones. Tots aquests aspectes constitueixen el
tipus excitatori en el cas de les sinapsis de tipus I de Gray, i el tipus
inhibitori en el de les sinapsis de tipus II de Gray. Més endavant, en
relacié amb la capa mitral, estudiarem aquests fets amb un enfoc de caire
fisiologic.

Un altre component del estrat plexiforme intern sén les fibres centri-
fugues. Podem dividir-les en dos grups: les que es dirigeixen vers la regi6
periglomerular i les que formen terminacions a la plexiforme externa.
Les terminacions de les fibres centrifugues només es troben a la part pro-
funda d’aquesta capa, i, ara com ara, no s’han trobat terminacions a la
part superficial. Aquestes fibres centrifugues procedeixen, com detaliem
més endavant, de les c¢Hules internes del tubercle olfactori, de la comis-
sura anterior i del nucli olfactori anterior.
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Al neuropil de la plexiforme externa han estat descrites unes petites
neurones esfériques o piriformes, amb escas nombre d’expansions, que es
ramifiquen repetidament i que malgrat que no tenen espines, estan pro-
vistes de varicositats de diversa grandaria en tota la seva longitud. Aques-
tes neurones, que no tenen axons, han estat classificades com céHules
amacrines. Es situen al ter¢ extern de la capa, en proximitat als glome-
ruls. Reforga l'existéncia d’aquestes céHules el fet que Hinps troba si-
napsis reciproques i seriades a nivell del limit entre els estrats glomerular
i plexiforme. Aquest fet s'accepta com a caracteristic de la preséncia de
c¢Hules amacrines des dels treballs de Kiop. Aquestes neurones connecta-
rien sinapticament amb les neurones mitral i en plomall i amb la prolon-
gaci6 periférica dels grans interns. Les neurones han estat descrites per
GALLEGO al bulb olfactori de conill '* i, malgrat que no va ésser descrit
per RaM6N v CajaL, GALLEGO va observar a les preparacions d’aquell unes
c¢Hules que havia classificat com «de morfologia ben estudiada» i que
tenien totes les caracteristiques de les amacrines. L'estudi d’aquestes cel-
lules ¢s dificil per la seva similitud amb 1'oligodendroglia descrita per
RopriGUEZ P¥REZ i Rosst a la plexiforme externa. Tanmateix, les expan-
sions dels oligodendrocits tenen petites terminacions en concavitat que
sén ben diferents de les varicositats de les c¢Hules amacrines. Aquestes
tindrien una funcié moduladora i serien elements d’associaci6. La possi-
bilitat que aquestes c¢Hules siguin del mateix tipus que les neurones en
plomall externes, a les quals Garrio atribueix funcié moduladora, és
nula, car la morfologia dels dos tipus ceHulars ¢s molt diferent. Nosaltres
no hem vist cap c¢Hula amb les caracteristiques de les neurones ama-
crines.

Quant a la neuroglia, hi trobem astroglia, oligodendroglia, i també
microglia. A I'home l'astroglia és fibrosa, amb disposici6 cefalopodica
deguda als peus xucladors a la part superficial. A la zona profunda, I'as-
troglia fibrosa és menys abundant. Als animals macrosmiatics, a la part
profunda hi ha el tipus mixte de RaMON Y Cajar. Segons DE CasTro,
I'astroglia a la capa profunda és asteriforme .

L'oligodendroglia ¢és més abundant que a la capa glomerular, perd
tampoc no ho ¢s massa. Pertany al tipus d’oligodendrocits de CaJAL i estd
en relacié amb estructures vasculars. Nosaltres hem observat que aquesta
capa ¢s bastant rica en oligodendrocits.

La microglia ¢és més abundant aci que en qualsevol altra capa del
bulb. Nosaltres hem pogut comprovar-ho abastament en diverses prepa-
racions.

Quant a la histoquimica, la plexiforme externa no ha estat motiu de
gaires estudis. RopriGuEz P¥REz descriu escassa activitat a les fosfatases
alcalines ®7, localitzada només al nucli i el nucleol de les c¢Hules. Els mu-
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copolisacarids sén escassos també, segons va ésser posat en evidéncia per
Robricuez PEREZ i s’observa amb el metode de I'A.P.S.

En allo que fa a la fisiologia, la capa plexiforme externa té dos nivells
secundaris fonamentals, un que la relaciona amb el nivell sinaptic glome-
rular i un altre que ho fa amb els estrats mitral i dels grans interns.
Efectivament, la divisio d’aquesta capa en una zona superficial i una
altra de profunda, feta per ArrisoN' té un fonament clar:

—Ila part superficial té les neurones en plomall externes, les dendrites
accessories de les neurones en plomall, les neurones amacrines, ha-
vent-hi una manca de terminacions centrifugues i una neuroglia
diferent que la de la profunda;

—la part profunda es caracteritza per la preséncia de neurones en
plomall internes, dendrites accessories de les neurones mitrals i ter-
minacions centrifugues.

Aquesta divisié quedard molt més clara en tractar de les capes més
internes, que donen lloc als elements integrants de la plexiforme. També
detallarem més endavant la histofisiologia d’aquest estrat.

D. Capa de les neurones mitrals

Aquesta capa ¢s situada entre la plexiformes externa i la plexiforme
interna. ArvisoN la considera part de la plexiforme externa!, com hem
dit en parlar d’aquest estrat, i, per altra banda, Liss creu que no forma
un estrat unic.

Es integrada per una, dues o tres rengleres de ctHules voluminoses i
multipolars, que sén les neurones mitrals. Aquestes sén les principals
neurones de projeccié del bulb olfactori, ja que constitueixen la princi-
pal via d’aferéncies.

Horr va comptar 75.000 neurones mitrals al bulb de la rata noruega.
SMITH en va trobar 55.000 a la rata albina i g7.000 a la rata salvatge
(Rattus norvegicus). ALLISON i WARWICK van trobar-ne 45.000 al conill 2.

Les neurones mitrals tenen un cos voluminds, d’unes vint micres de
diametre, ample i de forma ovoide, triangular o piramidal; les més tipi-
ques recorden la mitra d’un bisbe, forma de la qual prenen el nom. El
seu nucli és ample, rodd, gran i central. El citoplasma és granular i lleu-
gerament basofil. Tenen importants cossos de Nissl. FANANAS va observar '*
al microscopi optic I'aparell de Golgi i va veure que es situava a la massa
protoplasmica, entre el nucli i el comencament de les dendrites. Aquestes
poden ésser, com assenyalavem més endarrera, principals o accessories. La
dendrita principal o primordial s'origina a I'angle més superficial. Es
més gruixuda que les dendrites accesories. Hem comentat el seu trajecte
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i desti. Segons va veure PEDRO RAMON, als ocells, réptils i urodels, cada
mitral envia diverses dendrites cap als gloméruls. Aixd no passa en el
conill; tanmateix, s’ha vist que la dendrita principal es dividia en dos
branques per anar a dos gloméruls. Les dendrites accessories, més primes,
surten dels angles laterals, en nombre wvariable. De vegades, s'observa
sortir una dendrita accessoria de la dendrita principal. El seu trajecte és
oblic, i és distribueix per la part profunda de la plexiforme externa, ies-
tableix sinapsis reciproques amb les prolongacions periferiques de les
neurones granulars. Es probable que s'estableixin sinapsis amb les cel-
lules amacrines i també amb altres neurones mitrals. Aquestes darreres
sén sinapsis dendrodendritiques activadores.

L’axon surt de 'angle més profund, tot dirigint-se vers les capes més
internes. Passa per la plexiforme interna, on no deixa collaterals recur-
rents. En introduir-se a l'estrat granular intern, augmenten de diametre
tots els axons, mielinitzantse i agrupant-se en petits fascicles que passen
entre els grups de grans interns en direccié antero-posterior. A aquest
nivell, donaran colaterals recurrents a la plexiforme externa. Tot seguit,
els axons es reuneixen per formar el tracte olfactori lateral i acaben en
les projeccions olfactories abans esmentades.

En mig de les rengleres de neurones mitrals hi ha fibres centrifugues,
com les de tipus extrinsec, les prolongacions dels grans interns i les col-
laterals recurrents dels axons de les neurones mitrals i en plomall, i fibres
en sentit centripet, com els axons de les neurones mitrals i en plomall,
Liss assenyala, a més, l'existéncia, en mig de les mitrals, de nombroses
celules de petites dimensions.

L’astroglia ¢s escassa i de tipus fibros sateélit, en ’home. En els ani-
mals és de tipus mixt. L'oligodendroglia és abundant i s'hi observen
nombrosos elements binucleats.

Els estudis histoquimics sobre aquest estrat han estat abundants:
ZAcCHEO i MONTERO han trobat la mateixa activitat precog acetilcolineste-
rasica que havien observat als gloméruls. La reaccié a la succinic-deshi-
drogenasa, citocrom-oxidasa i DPN-diaforasa, es localitza a la paret cel-
lular, amb una forta reaccié a les dendrites mitrals. RopriGUEZ PEREZ
ha trobat poca activitat fosfatasa alcalina i localitzada a nucli i nucleol.
Troba també escassos micopolisacarids. L'ATPasa i la p-nucleotidasa
es troben a nivell nucleolar. La fosfatasa acida és important als lisosomes.

PuiLips, POWELL i SHEPHERD comproven que els axons de les céHules
mitrals es reuneixen per formar el tracte olfactori, en registrar a un nivell
equivalent al de les mitrals, un impuls propagat per invasi6 antidromica
d'un estimul aplicat al tracte * *.

Els registres unitaris extraceHulars mostren grans amplituds de fins
73 mV, segons els mateixos autors, els quals classifiquen aquests registres
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com a pics extracelulars gegants, amb dos components, evidenciats per
una inflexi6 de la fase inicial. Tenen un periode refractari molt curt,
d'uns 1’9 segons. En determinades condicions, es registra en el primer
node de I'axon mielinitzat, un petit pic anterior al que es produeix nor-
malment. Aquestes caracteristiques experimentals i altres indiquen que
la invasié successiva per impuls antidromic de les diverses regions de la
membrana ¢s molt semblant a la que es produeix en altres tipus neuro-
nals del sistema nervi6s central.

Eccres assenyala ® I'existéncia en les neurones mitrals d’un important
factor de seguretat per la invasié antidromica, que PuiLiees, PoweLL i
SHEPHERD ** ** havien apuntat amb diverses dades fisiologiques.

Totes aquestes caracteristiques sén molt importants a I’hora de con-
siderar els mecanismes d'interaccié entre la c¢Mula mitral i la ceéHula
granular.

En no poder obtenirse dades sobre la propagacié de l'impuls anti-
dromic per l'interior de la céHula mitral, RALL i SHEPHERD * van imagi-
nar un model que anomenaren «model computacionaly, basats en els es-
tudis biofisics de neurones fets per Rarr. Aquest model és format per
una cadena de compartiments axonics, un compartiment constituit pel
cos i uns altres de tipus dendritic. L'impuls iniciat en un dels comparti-
ments axonics es propagava vers el cos celular. Aquesta propagacié no
s'’esdevenia només quan la membrana era activa, estenent-se llavors a les
dendrites, sind que ho feia quan aquesta era electricament passiva. Amb-
dues situacions son conseqiiencia de les caracteristiques electroniques de
les dendrites, perque quan I'activacié arribava fins al cos només, hi havia
ja propagacié pels compartiments dendritics. Aquestes propietats poden
actuar també en el cas de I'activacié ortodromica.

RALL i SHEPHERD * consideren la poblacié de c¢Hules mitrals com pro-
ximes a una simetria esférica i una invasi¢ antidromica. Aixd és un
exemple del model de camp tancat postulat per LORENTE DE No.

Per al corrent extracelular, hi ha dues vies fonamentals: una de
primaria i una de secundaria. Aquesta connectaria el bulb amb el telen-
cefal i actuaria en aixo com un element del mecanisme o model del di-
visor de potencial, model que té un important paper en la transmisi¢ de
I'impuls i la variacié de les seves caracteristiques a diversos nivells.

Després d’aquest periode d'invasié antidromica hi ha un perfode en
el qual les mitrals estan inhibides. SHEPHERD 7 76 prova que aixd no era
degut al periode refractari de la c¢Hula siné a un mecanisme de inhibici6
sinaptica. Durant aquest periode hi ha una hiperpolaritzaci¢ de la mem-
brana, la qual tots els estudis assimilen a potencials postsinaptics inhibi-
toris semblants als descrits en altres neurones del sistema nervids. Segons
GREEN, aquesta inhibicié es produida directament des de les collaterals

188



HISTOFISIOLOGIA DEL BULB OLFACTORI 31

axoniques recurrents de les mitrals a les seves dendrites secundaries '’.
Aquests conceptes son perfeccionats posteriorment per YAMAMOTO i Iwa-
MA %, Aquests autors abonaven en un dels seus treballs les anteriors con-
clusions de GREEN. Després van notar que 'estudi fisiologic donava evi-
déncies de la participacié de una interneurona en el circuit, malgrat que
no hagués estat demostrada morfologicament. Aixo mateix afirmaren
PuiLipps, POowELL i SHEPHERD, €l quals van suposar, per la correlaci6 his-
tofisiologica, que aquesta interneurona devia ésser la neurona granular
35,39 Aquesta establia constantment sinapsi amb les dendrites secunda-
ries de les céHules mitrals. Llavors, les coMaterals recurrents dels axons
de les mitrals activarien aquesta interneurona. Aixo seria molt semblant
a la inhibicié recurrent de Renshaw. RALL, SHEPHERD, REESE i BRIGHT-
MAN, tanmateix, assenyalen una wvia diferent per a T'activacié de la cel-
lula granular, mitjan¢ant les dendrites secundaries de les mitrals ¢°. Les
proves fisiologiques que van donar aquests autors coincideixen amb els
estudis morfoldgics de les sinapsis entre mitrals i granulars, que estudia-
rem en la seccié proxima. Aixd constitueix un mecanisme d’autoinhibici6
d’unes mitrals per unes altres, és a dir d’interinhibici6, a més de la inhi-
bici6 d’'una céHula mitral pel ella mateixa o autoinhibicié propiament
dita, i tots sén conseqiiéncia de les interaccions mitral-granulars. Es inte-
ressant comentar ara la sincronia d’aquest procés, encara que tornem a
msistir-hi més endavant: L'impuls que arriba al cos de la neurona mi-
tral, despolaritza la dendrita secundaria, cosa que al mateix temps pro-
dueix l'activacié de les sinapsis amb les neurones granulars, que sén de
tipus excitatori. Hi ha, tot seguit, una repolaritzacié de la membrana
dendritica mitral, que impediria l'arribada de impuls a la sinapsi mitral-
granular, que ¢és excitatoria, gracies a la brevetat del potencial d’accid.
Aixi, en activarse la granular, les sinapsis granular-mitral s’activarien
també, produint la inhibicié de la dendrita mitral. Com es desprén del
que acabem d’exposar, aquesta seqiiéncia té un alt grau de sincronia, la
qual cosa fa que la superposici entre les accions inhibitoria i excitatoria
a aquest nivell sigui minima.

Hem fet esment dels mecanismes sinaptics en sentit antidromic (de
les neurones mitral i en plomall al glomerul, sense arribar-hi ben bé).
Hem de parlar també de les respostes a estimuls ortodromics.

Els registres intraceHulars mostren, a les neurones mitrals, que els
pics estan generats a la fase ascendent de l'onda de repolaritzacié origi-
nada per l'estimul de propagacié ortodromica. Aquesta onda és identifi-
cada per YaMamoro com un potencial excitatori postsinaptic iniciat en el
pomell dendritic. s una onda de curta durada, de 10 a 30 mseg., similar
en aixd a la despolaritzacié observada a l'estrat glomerular. No es pot
atribuir aquesta brevetat a l'origen a partir d'un impuls de les fibres
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olfactories, siné que en bona part s'origina gracies a les propietats espe-
cifiques del procés sinaptic i de la membrana sinaptica. Yamamoro afirma
que l'origen dels pics dels cossos neuronals estd en les despolaritzacions
sinaptiques ®, la qual cosa suposa una propagacié electronica del po-
tencial postsinaptic excitatori, per la dendrita primaria de la c¢Hula mi-
tral. Tanmateix, en aquest estudi de Yamamoro, el pic era originat sense
cap tipus de despolaritzaci6 sinaptica la qual cosa implica el pas d’aquest
potencial excitatori per les dendrites vers el cos celular. SHEPHERD troba
evidéncies de la veracitat d’'un model en el qual el con axonic i el seg-
ment inicial de I"axon, de llindar d’excitabilitat baix es despolaritzen a
partir de la despolaritzaci6 sinaptica propagada per la dendrita primaria
1 el cos celular, de llindar elevat o propietats eléctriques nules. Aixo
implica un facilitament que ¢s particularment clar en els registres dels
potencials d’accid.

Aquests resultats, obtinguts en el conill, sén comparats per SHEPHERD
en un dels seus treballs amb els obtinguts en la mona, la mitral dels quals
té, com hem dit, beines de mielina. Malgrat aixo, no s’han trobat evidén-
cies que es generi un potencial de tipus «tot o res» atribuible a I'activitat
dendritica.

La conclusié fonamental de tots aquests fets és que també I'impuls
ortodromic és breu, com ho era I'antidromic, i que aixo estd a favor d'una
més gran precisié de les propietats excitatories de la membrana dendri-
tica mitral.

A un impuls ortodromic segueix un periode de supressié, com en el
cas de l'estimul antidromic. Efectivament, després de la resposta, que és
sovint tnica per a cada impuls, hi ha un perfode en el qual s'interromp
la resposta, no tan sols a estimuls ortodromics, siné també a estimuls an-
tidromics. Aquesta supressié s'inicia, de vegades, amb estimuls massa de-
bils per iniciar un impuls, i és proporcional a la intensitat d’aquests es-
timuls. La maxima durada d’aquest periode esta estimada en 100 mseg.

Analitzat amb registres intraceHulars, aquest procés mostra una hiper-
polaritzaci6 prolongada de la membrana dendritica, sovint, després d’una
breu despolaritzacié. La hiperpolaritzacié equivaldria a un potencial
postsinaptic inhibitori, degut a la supressié; quant a la despolaritzaci6
breu, es tractaria, segons sembla, d’un potencial excitatori postsinaptic,
consegiient a la descarrega inicial.

Moltes s6n les proves que assenyalen una important responsabilitat
en aquesta supressié a les sinapsis dendrodendritiques entre les neurones
mitrals i granulars. Aixo ¢s de suposar, a la vista de la similitud entre
les caracteristiques fisiologiques de la inhibicié antidromica i de la inhi-
bicié ortodromica. També abona aquesta hipotesi la supressié de 1'accié
antidromica en la inhibicié ortodromica, la qual cosa suposa un meca-
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nisme de retroalimentacié, el qual no pot ésser atribuit a les sinapsis a
nivell glomerular, car sén excessivament distanciades.

En resum, té lloc el segiient procés: L’impuls dels nervis olfactoris
despolaritza la dendrita principal de les neurones mitrals, el qual es pro-
paga activa o passivament i originara un impuls en el cos i el con axonic.
En propagar-se també I'impuls per les dendrites secundaries, es produeix
la seqiiencia d’excitaci6 de les c¢Hules granulars que motiva la inhibicié
de les céHules mitrals, tal com hem explicat. Aixi s’afavoriria, doncs, 1'au-
toinhibicié de les mitrals i la inhibicié lateral entre les diverses mitrals.

E. Capa plexiforme interna o profunda

Es una zona pobra en neurones i de caracteristiques fibroses, que ¢s
situada entre la capa mitral i la capa granular.

S’hi acumula gran part de les coHaterals dels axons de les neurones
mitrals i en plomall, juntament amb les prolongacions de neurones d’a-
xon curt de la capa dels grans i la prolongacié periférica dels grans
interns. Hi ha també fibres aferents de fora del bulb.

El component neurdglic és important. L'astroglia ¢s de tipus mixt i ¢s
troba distribuida uniformement. Quant a l'oligodendroglia, cal dir que
la plexiforme interna és la capa més rica. S’hi aprecien moltes formes
d’oligodendrocits, amb prestncia d’elements amb tres o quatre nuclis
juntament amb formes mononucleades. VAQUERO CRESPO ha dedicat es-
pecial atencié a l'estudi de I'oligodendroglia submitral a la capa plexi-
forme interna i ha pogut comprovar I'abundancia de formes plasmodials
d'oligodendroglia 7. Vaquero destaca el fet que els oligodendrocits tin-
guin dues prolongacions polars: una de profunda i una altra de perife-
rica, més curta, que es dirigeix perpendicularment vers el soma de les
neurones mitrals. De vegades, hom la veu contactar amb unes excresceén-
cies que hi ha a la porci6 basal de la neurona. Tanmateix, la microglia
¢s més escassa aci que en els altres estrats.

Histoquimicament, s’aprecia reaccié feble a les fosfatases alcalines i
abséncia de mucopolisacarids.

F. Capa granular profunda o dels grans interns

Situada entre la capa plexiforme interna i la ependimaria, és una capa
quantitativament important i que té una composicié cellular complicada.

El primer tipus cellular que descriurem ¢s el dels grans interns o pro-
funds. Aquestes neurones donen nom a aquesta capa. SMITH va comptar
més de tres milions de grans interns en la rata albina i més de cinc
milions i mig en la rata salvatge.
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Els grans interns sén unes c¢Hules petites de natura neuronal, que
s'agrupen en illots separats per fibres. Tenen una orientacié radial i van
ésser descoberts per GoLgr. Diversos autors, entre ells KOLLIKER, les con-
sideraven, aquestes c¢lules, com a elements neuroglials. BLanes® y Ra-
MON Y CAJAL °! les comparen a les ceHules amacrines de la retina i als
espongioblasts, la qual cosa suposa una esséncia nerviosa. BLANES VIALE *
aporta un seguit de proves contundents que refusaven I'opinié de Korri-
KER: la coloracié per metodes selectius neuronals i no per metodes selec-
tius glials, les dimensions i caracteristiques del cos i les prolongacions i
la preséncia a la filogénia d’aquests tipus neuronals en animals que no
tenen una glia propiament dita, siné un bastiment epitelial, com sén els
batracis, peixos i reptils. Els aspectes que pot adoptar el cos celular dels
grans interns soén fusiforme, triangular o arrodonit i de petites dimen-
sions, de 6 a 10 micres. A les impregnacions amb el metode de Golgi es
veu que el cos dels grans pot presentarse llis o ericat. Els de soma llis es
troben a I'espessor dels illots. El fet d’ésser llis i de tenir poc protoplasma
¢s un indici que a I'espessor dels illots no hi ha arboritzacions pericellu-
lars. Els grans erigats es troben a la periferia dels illots. La part de pro-
toplasma de les ceHules perifériques que s'orienta a l'interior és també
llisa. RAMON v CaJAL ®* qualificava els grans interns com neurones pro-
vistes d’apéndix cellulifugs perd no d'un axon. Per aixd creu que la pro-
longacié periférica serveix per a transportar a les dendrites secundaries de
les neurones mitrals, 'impuls transmes per les fibres centrifugues al cos
i prolongacions internes. Aixi ¢s com l'expansié externa actuaria, segons
RAMON v CaJAL, com a un axon. HiLL va descriure un axon, perd havia
interpretat com a granulars, neurones d’axon curt.

El grans interns tenen una orientaci6 radial amb una expansié peri-
ferica 1 unes quantes de centrals. La prolongacié externa és més gruixuda
i es dirigeix a la capa plexiforme externa, on fa sinapsi amb les dendrites
accessories de les neurones mitrals i en plomall. Aquesta arboritzacié déna
colaterals a la plexiforme externa i acaba en una arboritzacié espinosa.

VAN GEHUCHTEN i KOLLIKER van descriure grans interns amb prolon-
gacions perifériques que acabaven a la mateixa capa dels grans. Ramon
y CAJaAL® i BLANES ® van observar les preparacions i van veure que es
tractava d’artefactes.

La prolongaci6 periféerica dels grans interns és extraordinariament es-
pinosa en tot el seu trajecte, excepte en passar per la capa mitral. PRrice,
en contra de MatEos, afirma que l'expansié periférica neix d’un estre-
nyiment inicial.

Les expansions centrals son entre una i tres i surten del pol profund
de la neurona. S6n extraordinariament espinoses i es ramifiquen, poc des-
prés del seu naixement, en dues o més branques que es dirigeixen vers
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les zones més profundes de la capa granulosa. Els grans interns més peri-
ferics tenen les prolongacions centrals més llargues i ramificades que els
de les regions més profundes.

MatEOs, amb microscopia electronica, descriu un altre tipus de grans
interns amb un cos menor, més densitat citoplasmica i nuclear, un nu-
cleol més evident i prolongacions més fines ®.

PriCE i PowkLL assenyalen les caracteristiques de les c¢lules granu-
lars sota el microscopi electronic ®* ¢, El cos cellular esta principalment
ocupat pel nucli i, en una vora fina de citoplasma, es localitzen les orga-
nelles tipiques com son mitocondries, cisternes superficials, cossos multi-
vesiculars i alguns neurotbuls. Només es diferencia dels altres citoplasmes
neuronals en la localitzaci¢ de 'aparell de Golgi en la part superficial de
la céHula, en estreta relacié amb l'expansié perifeérica, fins i tot intro-
duint-s’hi per espai d’unes quantes micres. Aquest detall confirma que no
es tracta d’'un axon perque, tal com PETERs, PALAy i WEBSTER assenya-
len *2, I'aparell de Golgi no s'introdueix mai en l’axon. MaTteos l’iden-
tifica prop del nucli i tnic a cada neurona®. A més, cap de les caracte-
ristiques del con axonic (neurotibuls, agregats de material electrodens
per dintre la membrana) es troben en aquestes prolongacions periferi-
ques. La ultrastructura mostra les tipiques caracteristiques de les den-
drites: citoplasma clar, neurotibuls nombrosos disposat tipicament, mito-
condries i uns quans ribosomes lliures. MaTEOs els troba disposats en
polisomes, preferentment, prop del reticle endoplasmic. Segons ell, hi
ha predomini del reticle endoplasmic rugés sobre el llis. Hi ha poca
substancia de Nissl.

També tenen estructura caracteristica de dendrites les prolongacions
internes, perod es diferencien en el fet que la seva unié amb el cos és molt
més prima i no s’hi introdueix en cap moment 'aparell de Golgi. A més,
les seves dimensions i forma sén més variades.

Tal com veien els histolegs classics, la microscopia electronica hi evi-
dencia espines dendritiques. Ultrastructuralment, sén semblants a les d’al-
tres neurones centrals. Tenen un citoplasma més fosc i hi manquen els
neurottibuls. Totes les inclusions citoplasmatiques de les branques d’ori-
gen hi sén presents en una més gran concentracio.

Es convenient aprofundir en l'estructura de les espines dentritiques
de la plexiforme externa, car estableixen sinapsis dendrodendritica amb
les dendrites secundaries de les neurones mitrals. PRICE i PowgLL ® * %
han trobat vesicules presinaptiques només en les espines de la plexiforme
externa, i, encara que les altres també en poseeixen, mai no s’agrupen per
formar raims presinaptics en relaci6 amb un engruiximent postsinaptic
de la membrana. Aquestes sinapsis sén les uniques connexions eferents
de la neurona granular. Només sén presinaptiques les espines dendriti-
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que de la plexiforme externa. Les altres sén sempre postsinaptiques i re-
ben les fibres centrifugues i les collaterals axoniques recurrents.

Segons PRICE **, una part de les espines forma sinapsi a més de la
dendrodendritica, amb fibres aferents de tipus axonic; REEsE les calcula
en un 20 %, Les fonts axoniques poden ésser tant intrinseques com extrin-
seques; les terminacions axoniques més grans poden formar sinapsi amb
diverses dendrites, envoltantse el conjunt en una lamina glial que pren
I'aspecte com de glomérul.

La distribucié, forma i dimensions de les espines no sén constants en
absolut. Abunden especialment a les prolongacions periferiques en la
plexiforme externa i en les prolongacions internes. En el tronc disminuei-
xen, i arriben a desapar¢ixer en passar per la plexiforme interna, tal com
assenyalava RaMON vy CajAL ®! i va confirmar PINcHING en el microscopi
electronic *2,

Les espines de la plexiforme externa sén les més grans, amb una lon-
gitud d’algunes micres.

SHEPHERD apunta un fet fonamental, que ja hem insinuat abans, com
¢s la variacié de les ceHules granulars en funcié de la profunditat ™.
Una c¢Hula més periférica, amb la prolongacié externa més curta i la
interna més llarga, rebra més aferéncies que les més internes. Aixi va-
riard la naturalesa dels impulsos de les neurones granulars segons la si-
tuacid.

Un altre element que trobem en aquest nivell sén les celules d'axon
curt. S6n neurones en forma de fus o estrellades, més voluminoses que
els grans, que es divideixen en:

—c¢Hules de Cajal, de forma fusiforme o triangular, del ter¢ extern
de la capa dels grans. El cilindreix esta en relacié amb les dendrites
de les mitrals

—ceHules de Golgi, estrellades i espesses, amb dendrites divergents que
passen per la zona dels grans i amb un cilindreix que es ramifica en
relacié amb el plexe nerviés intergranular;

—c¢Hules de Blanes, de cos voluminés amb nombroses dendrites espi-
noses i amb un cilindreix que corre horizontalment per la capa dels
grans durant trajectes molt llargs.

Segons YaMamoTo * i GALL, actuarien com a interneurones inhibidores.

Un altre component d’aquest estrat sén les neurones mitrals desplaca-
des o ccHules de Van Gehuchten, amb les mateixes caracteristiques que
les mitrals i que no s’havien trobat a conill, rata o ratoli, perd si al gat.
Nosaltres hem localitzat una d’aquestes c¢Hules a la rata albina, en la
qual encara no estaven descrites.

Un altre component important sén les c¢Hules neuroglials. L'astroglia
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¢és de tipus asteriforme. L’oligodendroglia és important aqui, perdo no
tant com a la plexiforme interna. Sén formes mononucleades i de cos pe-
tit. La microglia és abundant, en la seva variant dita estrellada. MATEOS
ha trobat ** oligodendroglia i microglia, tal com descriuen RODRIGUEZ
P¥rEz ¢ i pEL Rio-HORTEGA ®, perd en desacord amb ANDRES 1 PINCHING
%, Quant a l'oligodendroglia, MaTeos ® ha trobat el tipus fosc de Mori
i Leblond. Els oligodendrocits de tipus clar o de tipus mitja sén menys
freqiients.

G. Capa periventricular (epitelial o ependimaria)

Es tracta de la capa que contacta amb la cavitat ventricular.

Es composta per céHules ependimaries i algunes fibres.

Les c¢Hules ependimaries tenen les caracteristiques habituals, amb una
prolongacié periférica que arriba a la capa granular.

Té fibres que sén majoritariament comissurals. Després de la seccié
del tracte olfactori lateral i la comissura anterior, s'observen fibres dege-
nerant. En aquesta capa no hi ha elements neuroglics.

Histoquimicament, no és positiva als mucopolisacdrids ni a les fosfa-
tases alcalines. ¥s la capa més important quant a la reacci6 a la colines-
terasa inespecifica.

ANATOMIA MICROSCOPICA DEL BULB OLFACTORI ACCESSORI

Aquesta estructura es pot apreciar en talls sagitals del bulb olfactori
dels mamifers macrosmiatics. No existeix en I’'home ni en els primats su-
periors. En I'home es troba al fetus perd s’atrofia en el desenvolupament.
La seva estructura és com la d'un bulb olfactori rudimentari.

Es poden distingir sis capes:

a) Capa de les fibres vomero-nasals

b) Capa glomerular

¢) Capa plexiforme externa

d) Capa plexiforme interna

e) Capa granular

f) Capa periventricular

A) Capa de les fibres vomero-nasals:

De la mateixa manera que el bulb olfactori rep les fibres que vénen
de la mucosa olfactoria, €l bulb olfactori accessori rep les fibres que 1'or-
gan vomero-nasal de Jacobson, que formen el nervi vomero-nasal, que pe-
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netra a la cavitat craneal travessant la lamina cribosa de l'etmoides jun-
tament amb els filets olfactoris. Aquestes fibres assoleixen el bulb olfac-
tori accessori per la part anteromedial.

L’6rgan vomero-nasal de Jacobson ¢és un illot de mucosa olfactoria,
parell i simétric, situat en la part anteroinferior de I'enva nasal. L’existén-
cia d’aquest organ en I'home ha estat discutida, perd Cuouarp® afirma
haver-lo vist al fetus, a nens i més rarament a 1’adult. Aquest Organ esta
en relacié amb el teixit erectil localitzat a la mucosa nasal.

Actualment se li atribueix funcié relacionada amb el sexe i la repro-
duccié: Se li atribueix la sensibilitat a les feromones.

Aquesta capa de fibres vomero-nasals és més petita que la capa fibrosa
del bulb olfactori.

B) Capa glomerular:

Inclou unes estructures semblantes als glomeruls olfactoris perd que
no estan ben delimitades i sén més variables en forma i dimensions.

Les arboritzacions del nervi vomero-nasals sébn més curtes i gruixudes
que les de les fibres olfactories. Cada fibra del nervi vomero-nasal no estd
confinada a un sol glomerul, siné que es distribueix per un cert nombre
de glomeéruls.

Hi ha pocs grans externs.

C) Capa plexiforme externa:

Inclou c¢Hules primes amb prolongacions. S6n ceHules triangulars i
son les equivalents de les neurones mitrals. No formen un unic estrat perd
estan uniformement distribuides per la capa plexiforme externa. No hi
ha diferenciacié entre les dendrites, algunes de les quals sinapten a l'in-
terior dels glomeéruls. Els axons prenen una direccié posterolateral envers
el tracte olfactori lateral.

A la capa plexiforme externa acaben les prolongacions dels grans in-
terns.

D) Capa plexiforme interna:

Es practicament inexistent. Inclou fibres tangencials d’origen desco-
negut i colaterals de les c¢Hules de la capa plexiforme externa.

E) Capa granular:

Es molt fina. T¢ tres o quatre files de c¢Hules granulars, de morfologia
similar a les del bulb olfactori. Hi ha feixos de fibres, axons de
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les neurones de la plexiforme externa i fibres aferents de la comis-
sura anterior.

Iy Capa periventricular:

Esta ben desenvolupat i inclou fibres que vénen de la comissura an-
terior.

Les connexions del bulb olfactori accessori han despertat molt d’inte-
res entre els investigadors. Des de fa molts anys els anatomistes (RAMON
Yy CajaL i LoumaN) havien atribuit al bulb olfactori accessori connexions
identiques a les del bulb olfactori principal.

HEerrick va demostrar que el bulb olfactori accessori de la granota
projecta només al nucli amigdali.

WINANS 1 ScaLia, en un estudi sobre el conill, van veure que les afe-
réncies del bulb olfactori accessori acabaven en llocs diferents que les del
bulb olfactori. Semblava que el bulb olfactori accessori projectés a una
part del segment mitja cortical del complex amigdali al qual el bulb ol-
factori no projecta. Troballes similars son les de HEMER al llangardaix.

En estudis posteriors *°, ScaLia ha vist que en els vertebrats amb un
organ de Jacobson aixi com un epiteli olfactori auténtic, aquestes dues
estructures tenen vies separades de transmissié. Aquesta separacié es pro-
longa com a minim fins a mivell de la tercera neurona.

Les projeccions del bulb olfactori impliquen el cortex olfactori men-
tre que les del bulb olfactori accessori impliquen un lloc separat al
complex amigdali.

La funci6é del bulb olfactori accessori estd en intima relacié amb el
paper funcional de l'organ vomero-nasal de Jacobson i per tant estd en
relacié amb la percepcié de les feromones. Les feromones sén substancies
oloroses (acids grassos de cadena curta i derivats de l'acid isocaproic)
produides per les glandules de secrecié i que poden actuar com a missat-
gers quimics entre individus de diferent sexe, dintre d’'una mateixa
especie.

EL BULB OLFACTORI A L’ESCALA FILOGENETICA AMB ESPECIAL ATENCIO AL BULB
OLFACTORI HUMA

El bulb olfactori troba el maxim desenvolupament als mamifers ma-
crosmiatics (rosegadors, gats, gossos). Els animals per sota d’aquells en
'escala filogenética es troben amb una manca d’estructures. Els animals
més desenvolupats que els macrosmiatics tenen una certa regressié al bulb
olfactori per fer-se més independents d’aquest sentit que és 1'olfacte i que
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ConbiLrac (Traité des sensations, 1754) va descriure com «le plus humble
des sens» (referint-se a la importancia de I'olfacte en I'home).

La formaci6 del bulb olfactori és semblant en tots els vertebrats, tant
amb hemisferis cerebrals evertits com invertits. En la majoria dels verte-
brats, el bulb olfactori inclou extensions dels ventricles laterals. En 1’ho-
me, aquestes expansions s’obliteren de la mateixa manera que en els
primats superiors.

Els ciclostoms tenen els bulbs olfactoris situats a la meitat rostral del
cervell anterior. En molts peixos i animals amb morro llarg estan rostral-
ment allunyats de la resta del cervell anterior, connectats mitjancant
llargs peduncles de fibres mielinitzades, neurones disperses i glia.

Els axons de les c¢lules receptores de 'epiteli olfactori estableixen
sinapsis amb petites neurones granulars al bulb olfactori dels petromit-
zonts.

En amfibis i vertebrats superiors, les sinapsis olfactories primaries es
realitzen exclusivament amb céHules mitrals i en plomall, essent aquestes
mitrals modificades.

En els reptils, cada c¢Mula mitral és associada amb dos o més glome-
ruls i amb un nombre més gran als vertebrats inferiors.

Als mamifers, cada c¢lula mitral o en plomall té una dendrita aca-
bada és un glomérul. Aixd fa que no hi hagi ja connexions difuses, siné
vies tancades més especifiques.

L’augment evolutiu de I'especificitat d’aquestes connexions comporta
un augment de la integraci6 dintre del bulb mitjangant desenvolupament
de neurones periglomerulars, en amfibis i espécies superiors, que con-
necten amb els glomeruls adjacents.

Les fibres d’associacié intrabulbar, sobretot colaterals recurrents de
les céHules mitrals, també augmenten progressivament en 1’escala filoge-
nética.

L’organitzaci6 ultrastructural de les sinapsis i I'especificitat dels tipus
de connexions al bulb olfactori és quasi be idéntica en totes les classes
de vertebrats.

L'estructura histologica de base ¢s de distribucié semblant en tots els
vertebrats.

La laminacié ¢és poc desenvolupada en els petromitzonts, perd molt
en els mixinoides; hi ha alguns altres caracters del cervell dels mixinoi-
des regressius, que representen un estadi avancat de I'evolucié.

Les neurones de I'drgan vomero-nasal projecten axons al bulb dels pei-
Xos i a un petit perd ben diferenciat bulb olfactori accessori a cada costat
en la majoria dels vertebrats terrestres.

En els amfibis i quasi tots els réptils D'estructura del bulb olfactori
accessori ¢s similar a la del bulb olfactori principal.

198



HISTOFISIOLOGIA DEL BULB OLFACTORI 41

Els mamifers filogenéticament més evolucionats que els macrosmiatics
tenen una progressiva regressio del bulb olfactori. STEPHAN va constatar
una regressio molt marcada en la linia dels insectivors en els primats.
Aixo no obstant, STEPHAN remarca que la regressié no segueix exactament
I'ordre filogenetic i que, per tant, la regressié del bulb olfactori no pot
¢ésser considerada consecutiva al proces d’evolucid. ETIENNE va estudiar
la linia de regressié entre insectivors primitius, insectivors evolucionats,
prosimis i simis ™, i obtingué resultats semblants als de STEPHAN. ETIENNE
constata que en els simis hi ha una regressié particularment significativa
del bulb olfactori, mentre que alguns prosimis tenen index olfactoris
(mesura relativa de volum) més elevats que alguns insectivors primitius.
ETIENNE va observar la regressié comparativa de les diferents capes en la
linia d’insectivors a primats, i va veure una clara similitud de compor-
tament evolutiu entre les capes glomerular, plexiforme externa i ceHular
(resultat de la uni6 de les capes mitral, plexiforme interna i granular, per
facilitar els calculs). Va observar que les capes fibrosa i periventricular
tenen resultats bastant diferents. La regressié del bulb olfactori en con-
junt esta en relacié amb la regressié a les capes.

En aquesta breu revisi6 de I'anatomia comparada donarem especial
atencié al bulb olfactori huma en relacié al bulb olfactori dels animals
macrosmidtics que ja hem descrit abans.

En T'home el bulb olfactori és format per una petita massa ovoide.
Per la part superior limita amb el lobul frontal i per la part inferior
amb la lamina cribosa de l'’etmoides. L’extrem anterior s’insinua sota un
petit plec de la duramater que ¢s la anomenada «tenda olfactiva de
Trolard». La relacié de dimensions amb la totalitat de I’encefal ha variat
notablement en comparacié amb els animals macrosmiatics.

A part de la disminucié relativa de volums, l'estratificacié en capes
també ha variat. Aquesta estratificacié ¢s molt més clara en els animals
macrosmiatics que en I’home. Els glomeruls no estan tan ben delimitats,
la capa mitral és, sovint, dificil de veure, 1'estrat plexiforme intern tam-
bé, i mai no hi ha cavitat ventricular malgrat que WEiss i BRUNNER des-
criuen c¢Hules ependimaries al fetus.

La manca de claredat a Destratificacié ha fet que WErss, BRUNNER,
OcasawarA * i Liss * hagin tret conclusions contradictories sobre el fet.

Liss va realitzar un estudi amb la tecnica del carbonat d’argent de
Del Rio-Hortega. Descriu, com hem vist abans, quatre capes:

1. Capa de les fibres amieliniques (equivalent a la capa fibrosa): Té
menys fibres que en els macrosmiatics.

2. Capa glomerular: Formada pels glomeruls (hi ha més astroglia
periglomerular que en els animals).
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3. Capa ganglionar: Estructura complexa formada per sis tipus neu-
ronals:

a) ctHules mitrals (amb les caracteristiques propies) perd que no
formen un estrat individualitzat.

b) neurones en plomall.

¢) neurones bipolars: Son escasses i no contacten amb el glome-
rul, pero tenen connexions amb les neurones estrellades.

d) neurones estrellades: Amb un soma rodé i prolongacions ra-
dials ben desenvolupades. Sén les més nombroses.

¢) Petites neurones: Amb un soma rodé amb moltes i llargues
prolongacions, bifurcades, que rodegen el glomerul mentre que
unes altres travessen l'estrat ganglionar i es perden al tracte
olfactori lateral.

f) Minute Neurons: Amb un cos rod6 i unes quantes dendrites
connectades amb les neurones mitrals i en plomall (no havien
estat descrites abans).

4. Fibres del tracte olfactori: Aquesta capa es caracteritza per les
fibres amieliniques i mieliniques que es disposen paralelament.
Hi ha tres tipus cellulars:

a) neurones bipolars (no descrites préviament).

b) neurones multipolars.

¢) petites neurones ovoides, amb dendrites que neixen del mateix
pol i van parallelament a les fibres.

Basant-se en aquesta distribucié en capes, Liss va fer un estudi sobre
l'astroglia i les estructures perivasculars al bulb olfactori huma, emprant
la tecnica del carbonat argéntic de Del Rio-Hortega amb modificacions
establertes per ScHAEMBERG i pel mateix Liss *.

Liss troba poques ceHules astroglials a la primera capa. A la capa
glomerular troba astrocits grans amb prolongacions llargues i primes,
formant una densa xarxa periglomerular. A I'estrat ganglionar troba nom-
brosos astrocits amb cossos ovals i prolongacions radials que varien en
gruix i longitud. A la capa de les fibres del tracte olfactori hi ha astro-
cits dispersos amb un cos oval i amb fines i llargues prolongacions, mol-
tes de les quals van paralleles a les fibres del tracte.

A més de trobar dos elements diferents dels astrocits tipics: uns as-
trocits situats a l'estrat ganglionar, amb cos oval i prolongacions radials
formant llagos (astrocits en cistella); i uns altres astrocits, situats a la
capa de les fibres amieliniques i que tenen un cos oval o arrodonit amb un
cert nombre de prolongacions llargues i rectes i unes altres en forma
d’espiral. Aquest tipus ¢s I'anomenat astrocit en tirabuixo.
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Liss ?¢ va estudiar també les estructures perivasculars del bulb olfac-
tori huma (compostes per glia i elements mesodérmics) i hi va veure cinc
tipus celulars i un plex nervids:

Astrocits perivasculars:

a) Astrocits amb moltes prolongacions que embolcallen les estructu-
res vasculars.

b) Astrocits amb llargues prolongacions que rodegen els vasos i unes
altres que formen la matriu glial.

2. Oligodendroglia perivascular:

Es localitzada a prop dels capilars o en contacte amb la seva paret.
Tenen somes rodons i una o més prolongacions que formen un plex
fibrillar sobre el vas.

g. CeHules perivasculars:

S6n d’origen glial o indeterminat, amb un cos allargat i prolongacions
radials que s6n origen d'una densa xarxa de branques perivasculars.

4. GCeéHules transicionals:

Tenen un cos oval amb dues o més prolongacions que semblen for-
mar part integrant de la paret del vas. Semblen intermedis entre la glia
perivascular i els pericits.

5. Pericits: S6n de dos tipus: L'un té prolongacions ericades i I'al-
tre forma una densa xarxa.

6. Hi ha un plex nerviés perivascular.

Malgrat aquestes observacions i aquests estudis, en general s’accepta
que el bulb olfactori huma té l'estructura en capes descrites per CAJar,
perd menys clara (i amb abséncia de ventricle) i amb unes petites modi-
ficacions: La capa fibrilar és menor.

Els glomeéruls estan menys delimitats i no tenen glia ni vasos sangui-
nis a linterior.

A la plexiforme externa, RopriGUEZ PEREZ va veure astroglia fibrosa
mentre que en els animals hi ha el tipus mixt de Cajal.

En els animals macrosmiatics la dendrita principal de les neurones
mitrals pot dividir-se en dues per anar a dos glomeéruls, malgrat que no
¢s massa usual, mentre que a I’home déna només una branca. La neuro-
glia de la capa de les neurones mitrals és sateHit en I’home i mixta en
els animals macrosmiatics.

L’astroglia de la capa dels grans ¢és fibrosa en l'home i del tipus
mixt als macrosmiatics.
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Quant al bulb olfactori accessori, si bé és troba al fetus, no es troba
a l'individu adult. Aixo pot explicar la manca d'importancia de les fero-
mones a l'espécie humana, com ja hem vist.

A les nostres preparacions de bulb olfactori huma, hem constatat la
manca de claredat de la distribucié en capes, en grau superior al que nos-
altres esperavem. Aixd pot ésser explicat pel fet que les peces van ésser
preses de material necropsic provinent de persones velles, on podia haver
canvis senils.

Sobre els canvis senils al bulb olfactori huma hi ha diversos treballs
de Smith i Liss®. Aquests autors van trobar-hi canvis semblans als que
es troben en altres llocs del sistema nerviés central:

a) Atrofia generalitzada amb peérdua d’elements neuronals. SmiTa
defineix la proporci6 de perdua com 1’1 % de fibres 'any, comen-
cant en el del naixement.

b) Augment de la neuroglia, principalment de I'astroglia.

¢) Abundancia de cossos amilacis (Corpora Amilacea): ¥s molt im-
portant a la porcié central del tracte olfactori lateral. Nosaltres
hem trobat freqiientment cossos amilacis que proven que els bulbs
utilitzats estaven en degeneracié senil.

En el bulb olfactori huma s’han descrit canvis simultanis a processos
patologics: Liss ha descrit canvis patologics en neurones i neuroglia
en un cas de neuromielitis optica. Liss ha vist augment de volum del
bulb en un cas de sarcomatosi de les meninges *”, a causa de proliferacié
d’elements celulars. JELGERsMA ha observat pérdua de ceéHules nervioses
i proliferacié de capilars i de ceHules glials en quatre casos d’idiocia
familiar amaurotica. BLAGovEsHKAYA ha trobat problemes en 1'olfacci6
al 23 ¢, dels casos de tumors de la fossa posterior.
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