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((Si volem arribar a copsar 1'invisible,

hem de penetrar tan a fons corn puguem

en el visible))
(AlAx BECKMANN)

INTRODUCCI6

Fa anys que teniin tin interes especial per tot allo que es relaciona

amb el sistema nervibs. Quan vain entrar corn a alumnes interns a la

Catedra de Histologia i Anatomia Patolbgica de la Facultat de Medicina

a 1'Hospital Clinic, se'ns va donar l'oportunitat de treballar-hi intensa-

rnent. Durant tin any i mig, hem estudiat Histologia posant especial

atencib en el Sistema Nervios. En aquesta tasca, hem rebut 1'ajut, 1'es-

timul i els valuosos consells del prof. Dr. Didac Ribas Mujal, 1'orientaci6

del qual ha estat de cabdal importancia en la confeccio del present treball.

El bulb olfactori es una estructura molt atractiva, coin a conseq'uencia

de la seva considerable ordenacio histologica i fisiologica i de la seva in-

teressant significacio funcional. Impulsats pci professor Ribas, vam co-

rnencar a treballar-hi amb el propbsit de fer una revisio bibliografica

tan completa coin ens fos possible i un treball de recerca amb material

claborat per nosaltres mateixos.

Volem agrair, per tant, molt en particular, al prof. Dr. Didac Ribas,

sota la direccio del qual es troba la catedra, les seves ensenyances, tan

teoriques corn practiques, 1'ajuda, les facilitate i el material que ens ha

donat per a dur a terme el treball.

Tambc hem d'expressar molt en especial la nostra gratitud al doctor

Sergi Serrano Figueres, professor no numerari d'Histologia a la Facultat;

la scva tambc extraordinaria collaboracio, no tan sols quant a la realit-

zacio de les nlicrofotografies, que hauria estat molt mes dificil i incom-

pleta sense la seva ajuda, sing tambe en allo que fa als consells i el

material tan desinteressadainent ens va cedir.

Aixi mateix, ens sentim endeutats amb aquells que amb el scu enco-

ratjament, les seves suggerencies i les seves critiques, semprc interessants,

ens ban ajudat tambe a fer el nostre treball. A ells, doncs, volem mani-

festar la nostra gratitud.
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El treball podem considerar-lo dividit en dues parts: en la primera,
despres (Fun breu record anatomic i fisiologic, ens introduiul en 1'estudi
detallat dc 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 conlparada del
bulb olfactori, amb especial atencio al bulb olfactori huma.

MATERIAL I METOiES

A. Material

El material que vain utilitzar en el nostre treball el constituien vint-
i-cinc rates i cinc conills , als quals es va extreure Ilurs hemifcris cere-
brals per separat , amb els sous corresponents bulbs offactoris , uns minuts
despres del seu sacrifici.

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

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

B. i1Tetodes

El conjunt dels especimens van sofrir diferents tractaments de fixacio,
d'acord amb la tecnica que haviem de seguir posteriorment.

Els bulbs destinats a tincio amb els colorants corrents i a proves his-
toquiuliques, van esser fixats amb formol a Io%, durant tres dies o mes.

Despres d'un acurat rentat en aigua, es va procedir a una deshidratacio

en alcohols i a una inclusio en parafina, despres del pas per un liquid
intermediari. Les seccions obtingudes, una vegada desparafinades i hidra-
tades, van esser tenvides emprant diverses tccniques: heinatoxilina i

eosina, metode del luxol fast blue de Kliiver-Barrera i nletode de 1 acid

per-iodic de Schiff.

Tincio amb hematoxilina i eosina: Els tails hidratats romangueren
per espai de quinze minuts en l'hematoxilina de Mayer. Despres d'csser
virats amb un prolongat rentat en aigua corrent, van esser acolorits per
1'eosina durant mig minut, rentats amb aigua, deshidratats, aclarits i
muntats.

Amb aquesta tincio, els resultats son, fonamentalment, una coloracio
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 mes pallida de la subs-

tancia blanca.

Tincio amb el blau luxol solid: Els tails en alcohol de 95°, son sub-

mergits en blau luxol solid, dilult en alcohol , durant divuit hores a 6o °C.

Es passen per alcohol de 70 °, i es diferencien , tot seguit , amb una solucio

de carbonat de litina a 0,05 %, controlant el proces sota el microscopi.

Despres, es constrasten nucli i citoplasma amb roig nuclear, es renten amb

aigua, es deshidraten , s'aclarcixen i es munten.

Les fibres quo tenon mielina prenen un color blau intens.

Tincio anab el melode del A.P.S.: Els tails de bulb en aigua destillada

varen sofrir cl seguent proces:

i. Tractament anib acid per-iodic a 1 °Jo, durant deu minuts.

2. Rentat de deu minuts en aigua torrent ; despres, rapidament, en

aigua dcstillada.

3. Tractament amb el reactiu de Schiff, fins quo els tails adquircixen

una tonalitat rosada.

4. Esbandir en aigua destillada i rentar abundantment en aigua

corrent.

Tot seguit, es va contrastar anwb 1'hematoxilina de Mayer i van osser

deshidratats, aclarits i muntats.

La A.P.S. positivitat es produida per tin color vermeil intens caracteris-

tic, indicant la possible existencia de polisacarids.

Una part dels bulbs van osser extrets amb les seves relacions ossies i,

per tant, abans de la inclusio, les peces van patir un proces de descalcifi-

cacio mitjanSant l'acid nitric a 1 % durant uns dies.

Les seccions obtingudes d'aquest material, a mes de les colorations

esnlentades, es van tenyir amb el metode tricromic de Masson, que per-

inetia destacar les fibres olfactories passant per la lamina cribosa de 1'et-

moides. El procediment de tincio compren els segiicnts passos:

i. Pas dels tails hidratats per 1'hematoxilina de Mayer i virat en

aigua corrent.

2. SOiuciO de fucsina-Ponccau, durant uns minuts.

3. Rentat amb aigua acetificada.

4. Imrnersio en acid fosfomolibdic, durant deu minuts.

i. Rentat rapid amb aigua acetificada.

6. Tincio amb blau d'anilina durant un minut.

7. Rentar amb aigua acetificada.

8. Deshidratar, aclarir i muntar.
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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, tambe molt intens. Els citoplasmes
apareixen de color Ileugerament rosat i els nuclis de blau fosc.

Els bulbs que havien d'esser impregnats mitjancant els metodes del
carbonat argentic de del Rio-Hortega, van esser fitxats en el formol bro-
murat durant tres dies, temps especialment estricte pel que fa a la im-
pregnacio de la glia, i tallats amb el microtom de congelacio, recollint-se
en aigua amoniacal, o, tarnbe, en aigua amoniacal piridinada.

Per les impregnations de conjunt, varem utilitzar la solucio mitjana
de carbonat, en dos bangs successius, durant de uns segons a deu minuts.
Tot seguit, es rentaven els tails rapidament en aigua destillada i es sub-
mergien en formol a i °Jo, en el qual romanien uns minuts . Despres, es
virava la impregnacio amb clorur d'or i es fixava amb tiosulfat sodic,
intercalant banys amb aigua destillada. Finalment, deshidratar, aclarir
i muntar.

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

Per la impregnacio de la microglia, vam utilitzar el primer procedi-
rnent, pero amb unes variants de del Rio-Hortega que donaven mes
cspecificitat, com son:

- una post-fixacio en formol bromurat talent a 45 °C, durant uns
deu minuts;

- els banys de carbonat eren dos de solucio forta, primer, i un tercer
en solucio mitjana, despres;

- la reduccio amb el formol havia de fer-se donant als tails un rno-
viment mitjancant tin torrent d'aire.

Totes les operations d'aquestes tecniques havien de practicar-se amb
barretes de vidre i en capsules de Petri perfectament netes.

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

Metode lent del cromat d'argent de Golgi: Els bulbs eren fixats en
dicromat de potassa durant cinc o sis dies, a concentrations creixents,
coinencant per una de z %. Despres d'un breu pas per aigua destillada,
es submergien en una solucio diluIda de nitrat d'argent i finalrnent, en
una nova solucio a i % per espai d'un dia i mig, despres del qual, es
tallaven les peces amb el microtom de congelacio, en tails espessos de 25
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a too niicres, que es deshidrataven, s'aclarien i transparentaven i es re-

cobrien d'una resina isintetica.

ML lode de Golgi-del Rio-Hortega: Els bulbs es fixen en una solucio

feta de dicromat de potassa i hidrat de cloral a 5 %, a parts iguals. Aquest

liquid es renova cada dia, augmentant progressivament la concentracio

inicial del dicromat que es de 2 6 3 %.
La resta dels passos son els mateixos que per al metode original.

Variant de Bubenaite al metode de Golgi: Els fragments es fixen en

formol diluit durant dos dies i es mantenen en dicromat de potassa a

2 %, a l'estufa a 34 °C per espai de dos dies mes. Despres de rentar-los en

solucio diluida de nitrat d'argent, es guarden a l'estufa a la nlateixa

teinperatura, dos dies mcs en nitrat d'argent a 2 %. Tot seguit es renten

rapidament en aigua i es practica tin proces breu d'inclusio en parafina.

Ls convenient que la parafina estigui barrejada amb una petita quanti-

tat de benze. Els tills de 5o a 150 micres es desparafinen, s' aclareixen, es

transparenten i es recobreixen de resina sintetica.

Part dels bulbs van esser, en darrer lloc, destinats a la impregnacio

argcntica segons el metode de Ramon y Cajal del nitrat d'argent reduit,

cls moments fonamentals del qual son els segiients:

1. Fixaci6 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. Impregnacio en nitrat d'argent a 2 °Jo, a 37 °C, durant nits quatre

dies.

,;. Reducci6, per espai d'un dia, en pirogallol a 1 °Jo, al qual s'afe-

geix formol de comers en una proporc16 1o: 1.

4. Pas per forniol a to % i despres, 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'obtencio de les microfotografies dels talls gruixuts, vam

aplicar una tecnica ideada pel Dr. Sergi Serrano, la qual permetia de seguir

les prolongacions cellulars, Pent sobre un mateix negatiu un cert nombre

de fotografies en diferents enfocaments, despres d'haver calculat el nom-

bre de plans -i, per tant, de fotografies- necessaris i d'haver dividit el

temps d'exposici6 en funcio d'aquest nombre calculat.
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IMPORTANCIA ANATOMICA I FISIOLOGICA IEI. BULB OLFACTORI

El bulb olfactori forma part de sistenia olfactori i constitucix el lobul

olfactori juntament aurb el tracte i el trigon olfactoris. Va esser descrit,

com a entitat anat61nica, per primera vevgada, per MORGAGNI, professor

d'anatomia a Padua (1682-1771).

Anatomicament, el bulb olfactori es constitu'it per una petita niassa
nerviosa que descansa sobre la lamina cribosa de 1'etmoides, per on li ar-
riben els filets olfactoris que porten els est(muls recollits a la mucosa nasal.

En l'home, es constituIt per una massa ovoIdea de 5 nrln. d'amplada i
uns 12 1nm. de llargada. Pero en els animals macrosmiatics es me's impor-
tant quant a volunr en relacio amb la resta de 1'encefal.

Els animals poden esser classificats en nracrosmiatics i microsiniatics,
segons la importancia del bulb i del sistenra olfactori.

El bulb olfactori actua coin a un analitzador qualitatiu capaS d'alimen-

tar els diferents centres responsables del comportament del subjecte, (Fin-
formes clars sobre la naturalesa de 1'olor. Aixo es realitza mitjancant una
concentracib, dels estimuls, car hi entree 50 milions i en surten (io.ooo
fibres, i mitjancant 1'acci6 moduladora i integradora dels tipus neuronals
presents.

Els filets olfactoris connecten alnb la neurona secundaria (initral),
dintre d'unes estructures esferiques anomenades glomeruls. L'axon de la
segona neurona va per tracte olfactori lateral, amb una distribucio homo-
lateral, i acaba projectarrt-se viers els centres olfactoris.

Les projeccions olfactories de la neurona mitral poden esser classifi-

cades en tres grups, segons BIBRAnt i KRUGER:

L Les projeccions olfactories secundAries:

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

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

II. Les projeccions indirectes: septum, nuclis basolaterals del com-
plex amigdaloide, neocortex prefrontal i nuclis ventrolaterals de
l'hipotalern.

III. Les projeccions inespecifiques.

Les projeccions de la tercera neurona superen el rinencefal.
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Quart a la vascularitzacio del bulb olfactori , DECROIx, MINNE i Li-

BERSA , han trobat que al 8o % dels casos hi ha un peduncle unic que ve

de l'arteria cerebral anterior . Al 12 % hi ha un peduncle doble prece-

dent de l'arteria cerebral anterior i de 1'arteria etmoidal posterior. No han

trobat anastomosis entre les arteries olfactories i els territoris arterials

veins. Aquestes troballes sobre la vascularitzacio ajuden a explicar les

auosnlies post -traumatiques a l'home.

El bulb olfactori dels animals macrosmiatics esta en relacio anatomica

anlb una estructura anomenada bulb olfactori accessori , del qual parlarem

mCs endavant.

ANATOMIA 11IICROSCOPICA DEL BULB OLFACTORI ALS MAMfFEERS MACROSMATICS

L'estudi de la histologia del bulb olfactori es va iniciar al segle pas-

sat amb els treballs de GOLGI, CAJAL, KOLLIKER, VAN GEHUCHTEN, MARTIN,

BI ANES VIALE, Rossi, PEDRO RAN16N, READ, PROBST, ELLIOT SM ITH, EDIN-

GER i alguns altres.

La histologia classica distingeix set estrats concentrics:

a) Capa nerviosa superficial: Formada per les fibres dels filets

olfactoris quan assoleixen el bulb olfactori.

b) Capa dels glorneruls olfactoris: Inclou els glomeruls (zones si-

naptiques entre la prolongacio de la neurona receptora i la dendrita

de la neurona mitral) i ce1•lules periglomerulars.

c) Capa plexiforme exlerna: Inclou les neurones en plomall, de

funcio seniblant a la de les neurones mitrals.

d) Capa de les cellules initrals: Inclou la renglera de neurones

Initrals.

e) Capa plexiforine interna o profunda: f,,s fibrillar.

f) Capa dels grans interns i fascicles de substdncia blanca: Inclou

els grans interns, les cellules d'axon curt i fascicles nerviosos.

g) Capa epitelial, ependiintiria o periventricular.

El corrent viatja pels niateixos estrats seguint Faxon de les cellules bi-

polars, que fa sinapsi amb les cellules en plomall i mitrals, a l'interior

dels glonieruls. L'axon d'aquestes neurones condueix l'impuls cap als

centres olfactoris secundaris.

Aquesta cs la lfnia elemental de transmissio del corrent. Intcrcalats

en aquest trajecte es troben cls altres tipus cellulars amb una missio pu-

rament moduladora i d'associacio entre els diversos elements integrants

de la via olfactoria principal. Aquestes cellules son: Les neurones peri-
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glomerulars, les cellules d'axon curt i els grans interns. Aquests elements,
juntament amb les dendrites secundaries de les neurones mitrals i en plo-
mall, les col-laterals recurrents dels axons respectius i les aferencies cen-
trifugues del sistema olfactori, son els encarregats de la modulacio i coor-
dinacio dels impulsos amb un caire bastant especific.

L'esmentada estratificacio es admesa per tots els autors, llevat d'uns
quants que hi introducixen variations:

VINCKLER distingeix tres capes en el conill, dividides en den subcapes.

VEISS i BRUNNER reconeixen cinc capes ,al bulb olfactori huma.

OGASAVARA troba quatre capes a l'home 16:

a) Capa de les fibres olfactories.
b) Capa glomerular.

c) Capa de cel-lules nervioses, amb neurones mitrals i cel-lules nervio-
ses vegetatives, no descrites abans.

d) Capa granular.

Liss reconeix quatre capes a l'honle 25:

a) Capa de les fibres amieliniques.

b) Capa gloinerular.

c) Capa ganglionar: hi troba sis tipus cel-lulars: mitrals, plomalls,
bipolars, estrellades, neurones petites i les ((minute neurons)), no
descrites anteriorment.

d) Capa de les fibres del tracte: Descriu les c0-lules bipolars, tampoc
descrites previament.

WILLEMOT afirma que l'estructura de les capes no es concentrica. A la
part ventral, descriu les mateixes capes pero a la part dorsal, nomes en
descriu tres 81:

a) Capa superior o grisa.

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

c) Capa inferior, de cel-lules ependimaries.

Uns altres pocs autors accepten 1'esquema general en set capes, pero
introdueixen petites variations:

ALLISON 1 inclou la capa de les neurones mitrals coin a una subcapa
de la plexiforme externa.

PINCHINNG I POWELL
..... .48 divideixen l'estrat glomerular en tres sub-

capes: glomeruls, zona periglomerular i una zona intermedia.

Quant al nombre de tipus neuronals que es distribueixen per aques-
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tcs set capes, ANDRES n'ha trobat erne. PILLERI ha trobat tambe els cinc

tipus, estudiant el bulb olfactori del castor.

Nosaltres hem observat la distribuci6 en set capes. Hem vist que la dis-

tribuci6 es menys Clara en bulb olfactori humt.

A. Capa de les fibres olfaetories

Aquesta capa es la mes superficial i envolta tot el bulb, inalgrat que

es mes espessa a la part ventral. Tc una textura fibrillar, deguda al seu

component principal, que son les fibres amielfniques.

A 1'espai entre aquesta capa i ies leptomeninges, SIIANTHAVEERAPP.A i

BOURNE han trobat un corpuscle de Vater-Pacini ". fet de significaci6 fun-

clonal desconcguda i del qual fern esment aci com a simple curiositat.

Aquesta capa la integren fonamentalment, com hem dit, els axons

amielinics de les cellules olfaetories de la mucosa nasal. ALLISON i WAR-

WICK 2 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 cellules olfaetories. en la submucosa, es reuneixen en fascicles d'uns

quants centenars d'axons, separats entre ells per espais intercellulars de

15o a Zoo A. Els fascicles tenen un trajecte ondulat i s'entremesclen abun-

dantment. El gruix de 1'estrat varia, aprimant-se des de la part anterior

i ventral a la part posterior i dorsal. Els estudis de BERCER 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

confluencia d'aquells fascicles. Segons ALLISONN i WARWICK 2, una sola

cc-Hula de Schwann inclou un cert nombre de fascicles, perb hi ha nomes

un mesaxon assignat a cada fascicle. Sembla que aquesta disposici6 afa-

voriria la sincronitzaci6 dels diversos axons, malgrat que no hi ha cap

tipus de connexi6 o collateral ni sinapsi entre ells, segons els estudis

d'ANDRTS, DE LORENZO i H. S. GASSER. Aquest darrer, classifica les fibres

olfactbries com a fibres de tipus C, basant-se en dades fisiolbgiques corn

el reduit diametre i la correnponent baixa velocitat de transmissi6, esti-

mada en o'4 m/seg. Aixi. doncs, es podria aplicar a aquestes fibres les

recents hipbtesis sobre la bomba electrogenica, 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 olfactbries.

Hem assenyalat anteriorment que els fascicles es barregen molt inten-

sament. Perb, sota aquesta distribuci6 desordenada en apariisncia, hi ha

una ordenaci6 bastant notable i una distribuci6 topografica dels nervis

olfactoris. CLARK 11,21 , emprant les tecniques de degeneraci6 terminal des-

pres de lesi6, detectava correspondc'ncies entre 1'origen i la regi6 d'entrada

at bulb de les fibres olfactbries. La lesi6 de les trees superiors de 1'epiteli
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olfactori s'acoinpanya, d'una manera quasi be constant, de degeneraci6

en els bulbs, en la seva extens16 superior. Menys dclilnitada era la pro-

jeccio de les arees inferiors de l'epiteli. Aquests resultats van esser corn-

provats despres per LAN), EAGER i SHEPHERD, en fer us dels matcixos

rnetodes. Segons els estudis nres recents de LAND, el fet que les projections

de la part inferior siguin nres difuses pot esser en bona part degut a la

dificultat d'obtenir lesions localitzadees dels feixos nerviosos d'aquesta

zona. Per altra banda, aquesta rnala delirnitaci6 la considerava CLARK 2"• -'

destiuada a afavorir la discriniinaci6 olfactorica, en esser till rnateix glo-

nlerul informat per regions diferents de 1'epiteli olfactori. En aquest as-

pecte de la discriminacio olfactorica, s'ha assenyalat la selectivitat dels re-

ceptors olfactoris, una Ines o menys gran apetencia per deternlinades olors

que cornporta una diversitat de respostes bastant gran, difercnt per cada

receptor. Aquesta diversitat afecta cadascuna de les ccllules receptores

que adopta un patro propi de resposta davant els estiniuls olorosos, pero

Cl conjunt dels receptors tc un patro cone de resposta davant de cada

agent oloros, tal coni assenyalen O'CONEI.I. i Mozm.i.''.

En contraposicio anlb aquesta teoria, ADRIAN indica la possibilitat d'una
distribucie espacial i temporal dels receptors, cadascun dels quals to una
sensibilitat mes especifica davant de deternlinats agents olorosos, compa-
rable al model que ofereix la retina. Argiieix que hi ha una mes gran
excitacio de les parts posteriors del bulb davant les substancies liposolu-
bles, nlentre que la part anterior del bulb s'estiruula principalment per
esters i substancies hidrosolubles. Aquest resultats son una prova en
favor del patro espacial, el qual varia, a mes, per la cronologia dc la
resposta, que comenca i acaba d'una inanera rapida anlb els esters i mes

lentament amb les substancies liposolubles. Aixo conforma allo que

ADRIAN anornena apatr6 espacial i temporal en la superficie del receptor)).

MOZELL 34, 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'absorci6 de les molecules oloroses
per part de cadascun dels receptors, conformarien, respectivarnent, els
aspectes espacial i temporal dc 1'excitaci6.

A m6s dels treballs d'ADRIAN i MozELr., hem de fer constar els treballs

de MoUL'roN, que confirrnen tot el que hem dit fins ara, mitjan4.ant

dades purament fisiologiqLies. Aixi s'explicaria, doncs, una mica l'aspecte

de la diversitat d'impulsos davant de la diversitat de les estimulacions

olfactives, cs a dir, la discriminaci6 olfactoria. Aquesta informaci6 diver-

sa sera conduida viers els glomeruls per les fibres olfactories. En altres

parts del circuit anira acurant-se el missatge, abans d'arribar a les regions

olfactories tertiaries.

El nervi olfactori i les fibres de 1'estrat fibrillar tenen ones caracteris-
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HISTOFISIOLOGI9 DEL BULB OLF.ICTORI

tiques estructurals ben definides : l'axoplasma es especialinent elcctrodens

a la zona terminal i preterminal , a causa de la marcada granularitat.

Pel quc fa a la glia, se'n localitza, en aquest estrat, de tipus fibres

auib prolongacions paral•leles a la superficie del bulb. S'ha descrit oligo-

dendroglia i inicroglia . Nosaltres hem observat inicroglia en els diversos

estadis funcionals descrits per DEL Rio-HORTEGA.

Els estudis histoquimics deuiostren que aquesta capa no to mucopoli-

sacarids i que la positivitat de la reaccio a les fosfatases alcalines es in-

constant i atribuible a la neuroglia.

B. Capa glomerular o estrat glomerular de Aleynert

Aquesta capa es caracteritza per la inclusio d ' unes estructures esfcri-

ques o ovoIdees , de 5o a .too mitres de diametre, quc poden estar disposa-

des en una o dues rengleres i que s'anomenen glomeruls olfactoris. Al

bulb olfactori puma, SMITH va calcular en io.ooo el nombre de glome-

ruls, pero els scus calculs no son massa fiables. ALLISON i NVARwICK hall

estimat en igoo els glomeruls del bulb olfactori de conill2. Aquestes es-

tructures son les principals Armes sinaptiques del bulb olfactori , car cs el

Iloc on es producix el contacte entre la neurona bipolar de la nnucosa

i la segona neurona.

Els glomeruls son compostos de l'arboritzacio terminal de les fibres

olfactories , dendrites de les ccllules mitrals i en plomall , prolongacions

de Ics neurones periglomerulars , alguns escassos sonnes neuronals i alguncs

(cllules neuroglials.

Els darrers estudis ultrastructurals divideixen la capa gloinerular en

tres regions:

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

b) Regio intermcdia.

c) Regio periglomerular de Pinching o estrat granulos extern d'An-

dres, sense axons del nervi olfactori.

En les preparations tenyides amb hematoxilina i cosina, apareixen

envoltats els glomeruls d'espessos rahns de nuclis que ocupen cis espais

interglomerulars , que tenen ones Go mitres d'aniplada. Aquests nuclis

corresponen a les ccllules periglomerulars i en plomall periferiques.

Els glomeruls tractats amb blau luxol solid donen resultats negatius,

] a qual cosa demostra el caracter amielinic de les fibres.

RANON Y CAJAL 61 considerava els glomeruls com acumuls de substan-

cia gris integrats per:

- la porcio terminal de les fibres olfactories,

- un porn dendritic espes,
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- cossos neuronals de petita talla i

- cellules neurogliques.

Pels procediments de degeneracio terminal , LAND distingeix fascicles

alllats que entree a cada glomerul . Aquests feixos continuen els de la

capa fibrillar i tenen unes dimensions senmblants . L'embolcall d'astroglia

que les cnvoltava a la capa fibrillar , roman a la capa gloinerular . CLARK"', "

remarca el fet que els feixos hi entren des de directions diferents , la qual

cosa cs un nou reforc de la hipotesi d'una ordenacio topografica. En pe-

netrar a l'interior del glomerul , es divideixen en unitats flies petites.

REESE i BRIGHTMAN posen de manifest , en el seu treball , que aquests

feixos donen floc a noduls de forma irregular, que es ten)eixen intensa-

ment amb el blau de toluidina i que cstan envoltats per lcs dendrites de

les neurones bulbars, que constitueixen zones de coloracio mes clara.

Un dels components del glomerul es, com hem dit, Faxon de la neu-

rona bipolar de la mucosa nasal . Segons els calculs d'ALLISON i WARWICK,

en el conill 2 cada glomerul rep aproxiumadanment 26.ooo axons.

Les fibres olfactories que van per la capa fibrillar , arnb una distribu-

cio parallela, s'inclinen vers la porcio basal del glomerul , penetrant a

dins d'aquesta estructura . GOLGI va posar en evidcncia el fet que les

fibres olfactories es ramifiquen a dins del glomerul . Segons les sexes

conclusions, es produia l'anastomosi cl'aquestes terminations aumb les

neurones bulbars, en sortir del glomerul . Aixo va esser posat en dubte

i refusat per RA.N16N y CAJAL", les investigations del qual dcixaven ben

clar que totes les terminations de les fibres olfactories acaben dintre del

glomerul, sense sortir -ne mai, i ho fan en forma d'extrcinitats lliures que

no sofreixen cap tipus d'anastomosi . Aixo va esser utilitzat per R 1,16N

y CAJAI. coin a argument a favor de la seva teoria de la neurona. que

trenca definitivament els falsos conceptes de 1'escola reticularista de

GOLGI i GERLACH . RA.N16N Y CAJAL 61 ens descriu les darreres rainifica-

cions de les fibres olfactories al glomerul coni molt sinuoses i entortolli-
gades, acabant en una varicositat lliure. El conjunt es mostraria com un
plex molt dens amb petits espais per a ccllules de neuroglia i neurones

petites.

L'observacio ultrastructural posa de manifest que lamines d 'astroglia

separen els fascicles mes grans en feixos de 25 a moo axons. Les observa-

tions de REESE i BRIGIImIAN que cls noduls son formats per agrupacions

cle vesicules a les ternminacions , ennmig de les branques dentritiques, es

poden relacionar amb els resultats de LAND a microscopia optica en ma-

terial de degeneracio , en els quals aquesta es localitzada en intima relaci6

amb fragments digitiformes que equivaldrien possiblenment als noduls de

REESE i BRIGIITMAN . Completer aquests resultats Ics troballes de Es rA-
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HISTOFISIOLOGIA DEL BULB OLFACTORI 15

BLE-PUIG, segons el qual, despres de la supressio d'extenses arees de mu-

cosa olfactoria, la degeneracio es distribueix en grups que poden conside-

rar-se com a unitats i coin a equivalents a un fascicle d'unes 20 fibres apro-

xi madament.

Els axons es diferencien del neuropil i les terminations dendritiques,

sobretot gracies a alguns details ultrastructurals com son la mes intensa

coloracio d'aquestes terminals i el fet que estan atapeides de vesicules

sinaptiques de contingut clar i amb un diametre de 500 A, per0 que mo-

difiquen forma i dinienscions segons la fixacio. El microscopi electronic

niostra la formacio de sinapsis ((en passant)), es a dir, cada terminal axb-

nica estableix contactes amb diverses terminals denritiques, tal com as-

senyalen PINCHING i POW1'ELL 46' 47, 48' 1 REESE 1 BRIGHTMAN. AixO coinci-

deix amb les troballes, menys precises, car eren establertes mitjancant el

microscopi optic, de RAu6N Y CAJAL 61. Com afirmava tambe aquest

autor, no s'han trobat sinapsis entre axons.

En les considerations fetes fins ara, hem de remarcar una caracteris-

tica important: la successiva gradacio de les aferencies a diversos nivells,

coin molt encertadament fa notar SHEPHERD ". Primer es divideix el total

de les fibres olfactories en grups mes reduits que van as glomeruls; una

vegada dins del glomerul, hi ha un fraccionament en feixos menors; un

nivell inferior cs el format pels nbduls descrits abans i, mes inferior

encara, a nivell d'unitat histofisiologica, Faxon aferent amb totes les se-

xes connexions multiples amb els elements postsinaptics; un estadi inferior

encara el constitueixen les sinapsis aillades.

Un segon component del glomerul cs la dendrita principal de la

neurona mitral, que cs 1'encarregada de portar la informacio als centres

olfactoris mitjancant el seu axon. Estudiarem les neurones mitrals en

tractar del seu cstrat corresponent. Ara ens limitarem a descriure la den-

drita principal and) totes les seves connexions sinaptiques.

Segons els estudis de ALLISON i WARWICK 2, al conill, de cada glome-

rul surten 24 dendrites de neurones mitrals.

El tercer component del glomerul es la dendrita de `la neurona en plo-

mall. El cos d'aquestes cellules es troba a la capa plexiforme externa i

1'estudiarem en tractar d'aquest estrat. Cada glomerul, segons ALLISON

i WARWICK 2 observarcn en el conill, rep 68 dendrites de les neurones en

plomall. Aquestes dendrites penetren en el glomerul i s'arboritzen al

seu interior. Les prolongations dendritiques de mitrals i en plomall for-

men en el glomerul un pomell intensament ramificat. Aquestes branques,

RA,116N Y CAJAL les vela 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-

173



i6 JOSEP LLORETA I TRULL I XAVIER AIATIAS-GUIU I GUIA

dues tenen escassa densitat de hialoplasma i pots neurofilaments, la

qual cosa les diferencia de les neurites aferents.

El quart component glomerular el constitueixen les neurones periglo-

merulars, anomenades tambe grans externs o grans superficials de Kolli-

ker. Son petites neurones de 6 a 8 mitres, que tenen el cos de forma

ovoide, poligonal o piriforme, situat a l'espai periglomerular. Tenen di-

verses dendrites quc es situen a la superficie glomerular, s'hi introdueixen

i es ramifiquen en prolongacions molt fines de trajecte sinuos que cs

barregen amb els altres components glomerulars. Les parts terminals

mostren irregularitats, nombroses varicositats i prolongacions espinoses.

Tenen vesicules sinaptiques mes voluminoses i allargades que les de les

mitrals i en plomall. L'axon es dificil d'observar, car es resisteix a la im-

pregnacio. Taninateix, es sap que to un trajecte horitzontal, que es dis-

tribueix pels espais periglomerulars i que acaba ramificant-se per 1'inte-

rior i els entorns dels glomeruls veins, encara quc en alguns casos no hi

ha axon. Per aquestes caracteristiques que acabem d'analitzar, RAM'6N

y CAJAL 61 va suposar en elles una funcio d'associacio interglomerular.

BLANES' va classificar els grans externs en monoglomerulars i biglomeru-

lars. Segons afirma, ^els grans monoglomerulars son estrellats i serien

situats a l'interior del glomerul o be son piriformes i es localitzen a 1'es-

pai interglomerular. Tenen poc citoplasma i les dendrites, en nombre

d'una a sis, es distribucixen per l'interior del glomerul. Cada glomerul

tC tine o sis grans monoglomerulars. Els grans externs biglomerulars

o poliglomerulars son estrellats o fusiformes i es situen entre els glornC-

ruls. Corn indica el seu nom, envien prolongacions a dos o mes glomeruls.

Les cellules perigloinerulars o grans externs foren considerades per

Golgi com a cellules neuroglials, pero RAMON y CAJAL61 i BLANES VIALE s

van demostrar que en realitat cren cellules de caire neuronal. A mes,

FANANAS 12 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 BLANES arribes a la con-

clusio que es tractava de neurones d'axon curt, les anomenades per GOLGI

neurones de tipus sensorial. Efectivament, els estudis posteriors, ultras-

tructurals i fisiolegics, mostren una gran coincidencia en els resultats

amb els altres models de cellules d'axon curt del sistema nervios. Exa-

minarem mes endavant aquests treballs.

Al mateix nivell quc les cellules periglomerulars, trobem el cinque
component, integrat per un grup especial de neurones en plomall quc
son les periferiques o superficials. Aquestes donen una dendrita quc s'in-
trodueix en el glomerul i es ramifica intensament. Donen tambe algunes
dendrites secundaries que romanen a J'espai interglomerular. L'axon
d'aquestes cellules discorre horitzontalment envers els glomeruls veins.
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Ara com ara, pero, no esta ben establert si aquest es 1'axon propiament

dit o be es tracta de col-laterals de Faxon autentic que seguiria un curs

semblant al dels axons de les neurones en plomall mes internes.

En els espais interglomerulars, PINCHING i POWELL 46. 47.48 localitzen

una variant especial de neurona periglomerular, caracteritzada pel fet que

les seves dendrites estan restringides als espais interglomerulars.

Un sise component es format per les col-laterals axoniques de les neu-

rones en plomall.

El sete el constitueixen les fibres centrifugues. Son axons extrinsecs,

originats fora del bulb olfactori. S'ha aconseguit estudiar-los mitjancant

la microscopia electronica combinada amb la degeneracio per lesio. Aques-

tes fibres es distribueixen per la regio periglomerular i intermedia. Les

fibres centrifugues que arriben fins als glomeruls 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 vuite component de l'estrat glomerular, consti-

tuit per la glia. En 1'home no hi ha glia ni vasos sanguinis a 1'interior dels

glorneruls. Pero en els animals macrosmiatics aquests elements son pre-

sents. RAN16N Y CAJAL 6' distingeix dos tipus d'astroglia: unes cellules de

prolongacions plomoses ondulades intraglomerulars, i unes altres de les

quals nomcs una de les expansions s'introdueix al glomerul. DE CASTRO'

va classificar les cellules astrogials en radioglomerulars i periglomerulars.

Segons RODRiGUEZ PREZ s', hi ha tambe astroglia intraglomerular. Els

oligodendrocits son escassos en aquesta capa. Hom ha descrit microglia

intra i intcrglomerular; nosaltres hem observat microglia tant a l'interior

dels glomeruls com a 1'espai interglomerular.

Una vegada hem analitzat els components d'aquest estrat per separat,

ens detindrem ara en les relations 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 metodes optics habituals, havien

posat de manifest les sinapsis excitatories establertes de les fibres olfacto-

ries a les dendrites dc les neurones bulbars. Toren mes tard confirmades

en el microscopi electronic per ADRIAN i per REESE i BRIGHTMAN. Aquests

darrers investigadors, a mes, van provar l'existencia de sinapsis entre den-

drites dins del glomerul, descobriment que ha revolucionat cls conceptes

classics do la histofisiologia del sistema nervios, com hem assenyalat abans.

Ws posteriorment, s'han trobat sinapsis dendrodendritiques en altres

regions de l'encefal.

La sinaptologia de 1'estrat glomerular cal enfocar-la a dos nivells:

1) 1'organitzaci6 intraglomerular, i

z) l'organitzacio interglornerular.
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A 1'interior del glomerul arriben, per a establir-hi sinapsis, com hem
dit, cis axons de les ccl-lules olfactories i les dendrites de les mitrals, en
plomall i periglomerulars, considerant nomcs l'aspecte intraglomerular.

PINCI-LING i POWELL 46, 47 , 48 estableixen les bases per a una diferen-
ciacio entre les dendrites de rnitrals i en plomall i les dendrites de les
neurones periglomerulars. Les primeres tenon contorns molt llisos i son
una mica varicoses en la seva ramificacio terminal, que to 0,2 micres de
gruix en cada una de les branques. Aquestes ramificacions ban estat
comparades a les espines de les neurones granulars que mes endavant
son objecte d'un precis estudi, pero no tenen la seva disposicio ultras-
tructural. Corn a organel-les, PINCHING i POWELL 46, "7, "R destaquen, a les
branques Ines primes en particular, les mitocondries, els ribosomes i el
reticle endoplasmic. S'hi troben tambe raims de vesicules agranulars de
localitzacio presinaptica, en relacio amb uns engruiximents asimetrics
de la mernbrana plasmatica, disposicio caracteristica d'un dels tipus si-
naptics que mes endavant comentarem. Les neurones periglomerulars
tenen tines dendrites de contorn molt mes irregular, detail que es molt
flies accentuat a les dendrites menors. Son semblants ambdos tipus en la
majoria dels details ultrastructurals; tanniateix, hi ha un criteri basic
de diferenciacio: la presencia en les dendrites periglomerulars de raims
de vesicules que, a diferencia de les anteriors, son aplanades i amb en-
gruiximents de tipus sirnetric a la mernbrana.

REESE i BRIGHTMAN coincideixen arnb PINCHING i POWELI, a afirinar
que les fibres olfactories estableixen les sinapsis molt predominantment
amb les branques mes delicades de les dendrites bo i observant que
son contactes del tipus asimctric, es a dir, caracteritzats per un espessei-
ment de la mernbrana i per 1'existencia de vesicules juntes i en la part
presinaptica, de forma esferica i amb un diametre de 350 a 750 A. Les
sinapsis asimetriques son classificades, partint dels models proporcionats
per aquest i altres treballs en relacio amb diferents zones, corn sinapsis
de tipus excitatori.

Les conclusions de WIIrrE 7s son sign ificativament diferents de les dell
autors abans esmentats, per tal com no localitza sinapsis entre la terminal
axonica i les dendrites de les neurones periglomerulars. WHrrE divideix
les dendrites dins del glomerul en dos grups fonarnentals:

r) - de nivell I, postsinaptiques en relacio amb els axons de les fibres
olfactories, i

2)-de nivell II, que no son mai postsinaptiques en relacio amb els
axons sing presinaptiques, postsinaptiques o reciprocament sinap-
tiques respecte de les dendrites de nivell I.

Les dendrites de nivell I poden establir sinapsis diverses entre elles, fet
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clue es molt mes exccpcional en les dendrites dc nivell II. Les dendrites

de nivell I serien les de les cellules en plomall i mitrals, i les de nivell II,

les de les cellules periglomerulars. Aquests resultats estan reforcats pel

fet que les dendrites de nivell I tenen contorns mes llisos que les de ni-

vell II. Per altra banda, quan les dendrites de nivell I son presinaptiques,

es a dir, hi ha un material dens postsinaptic, exerceixen una funcio exci-

tatoria, mentre que si actuen com a presinaptiques les dendrites de nivell

II, amb la corresponent absentia de material dens postsinaptic, la sinap-

si sera de caire inhibitori. Aquestes troballes suposen un canvi substan-

tial de la significacio de les sinapsis dendrodendritiques als glomcruls,

respecte del que havia estat postulat per PINCHING i POWELL 4s' 47, 48.

Conve fer una distincio, 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-

giiencies de sinapsis entre ambdues parts. A nivell del glomerul, les

sinapsis de tipus reciproc son molt escasses.

D'acord amb les dades assenyalades sobre la morfologia i disposicio es-

pacial de les sinapsis, PINCHING i POWELL 48, 47. 48
i WHITE a, van con-

cloure que les dendrites de les neurones periglomerulars tindrien accio

inhibidora sobre les dendrites de les neurones mitrals i en plomall i que

aquestcs tindrien una accio excitat6ria sobre les primeres.

Tots els conceptes sobre la sinaptologia intrabulbar examinats tenen,

en general una correlacio fisiologica, que analitzarem tot seguit. L'estudi

del pas de l'estimul a la cellula mitral, identificada experimental ment

per invasio antidromica, ha provat l'existencia d'una via monosinaptica,

segons els treballs de SHEPHERD 72, 73, 74 i YAMIAMOTO ". Tambe s'han iden-

tificat les cellules en plomall mitjan^ant estimulacio ortodromica. Hi ha-

via una superposicio entre els periodes de latencia. Els mes breus indi-

caven una via monosinaptica i els mes llargs, una via polisinaptica, amb

tin cert temps de retard. Un criteri diferencial de les respostes sinapti-

ques es basa en el caracter del pic, que es unit en el cas de les mitrals,

senzill o dobles a les neurones en plomall i periglomerulars, i, en un

reduit grup de cellules, 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 poinell de la dendrita mitral pot anar
per dos camins: per la dendrita principal o iniciant tot un circuit local
en relacio amb el sistema de sinapsis dendrodendritiques. S'ha d'atribuir
a aquestes sinapsis 1'autoinhibici6 que s'observa a aquest nivell, car
altres mecanismes, possibles en teoria, son fisiolbgicament inviables, se-
gons es despren de les proves aportades per SHEPHERD en un dels seus
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treballs 16• L'irnpuls despolaritzaria les neurones periglomerulars, les
quals produirien, de forma simultania, la inhibicio de la dendrita mi-
tral i en plomall. Ha d'csser forcosament en aquestes dendrites el hoc on
es produeixi, car, com hem dit, no hi ha sinapsi de les periglomerulars
amb les terminacions axoniques aferents. En estudis posteriors, RALs rON
ha postulat un mecanisrne semblant per a altres cellules d'axon curt.

Per tant, es poden cstablir dos sistemes o circuits: tin en sentit lon-
gitudinal i un altre en sentit horitzontal. El circuit longitudinal couieu-
ca en la fibra olfactoria i es continua, establint sinapsis excitatories, amb
les dendrites principals de les neurones mitrals i en plounall, que, a mes,
poden estimular altres dendrites de neurones mitrals o en plomall dife-
rents. El circuit horitzontal o transversal stria format per ics dendrites de
les cellules periglomerulars, que formen sinapsis inltibidores sobre den-
drites de mitrals i en ploniall. Aquest circuit es cotnplementaria auib
elements del nivell interglomerular d'orgauitzacio, corn son els axons de
les periglomerulars. GA1 i.CGO " crew que la possibilitat d'existencia de
sinapsis reciproques entre les dendrites de les neurones periglomerulars
suposa un mecanisme de propagacio lateral del fenomen inhibitori, d'ori•
gen immediatament postsinaptic com a resultat de les sinapsis entrc 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 do les
periglomerulars reforcaria 1'evidencia del seu paper modulador, analo-
gament a les cellules horitzontals de la retina; tantnateix, ja hem dit que
els treballs mes acurats no confirmen 1'existencia de tals contactes, motiu
pel qual aquesta hipotesi to un valor purament tebric.
Coin hens esrnentat anteriorment, RAN16N Y CAJAL 6` va establir d'una nla-
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 glouterular. Aquest fet suposa, d'en-
trada, que l'associaci6 interglomerular nontcs pot fer-se a travcs d'una via
ax6nica en la qual prenen part molt principal les neurites de les cellules
periglomerulars, les quals desprenen nombroses collatcrals. Menor, perm
tambe notable, seria la collaboraci6 de les collaterals axoniques superfi-
cials de les cellules en plomall externes. En darrer lloc, una via dendri-
tica, d'escassa importancia numerica, seria la integrada per les dendrites
de les cellules limitades a les zones intergloinerulars.

Les terminacions axoniques es localitzen especialment a les vores del

glomerul o en les zones periglomerulars, que son plenes de ccl•lules d'axon

curt. Reese i BRIGH-1-MAN trobaren, a aquest nivell, una estructura que no

ha estat localitzada encara en cap altra regio i que anomenen uproccs
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laminar neuronal)), originat en els grans externs. Es molt semblant al pro-

ces astrocitic. Sembla que gran extensions de contacte entre les cellules

granulars deuen esser proporcionades per aquest proces. PINCHING i POWELL

"'. 47, 49 ressaltaren que aquests precessos eren postinaptics ads botons axo-

nics i tambe a les dentrites de mitrals i en plomall, la qual coca els dona

un paper important en els mecanismes d'associacio interglomerular.

PINCHING i POWELL "s' 47, 48, acceptant la llei de Dale, segons la qual el

neurotrausnrisor de les sinapsis de tipus dendritic i el de les de tipus axo-

nic en una mateixa cellula son semblants, intentarern de localitzar aques-

tes terrninacions sinaptiques d'associacio interglomerular. Terminations

axoniques equivalents a les dendritiques de les periglonierulars estaven

circumscrites it 1'entorn de les dendrites de les mitrals i en plomall, a ni-

vell prbxim al glomerul. Les terminations axoniques corresponents proba-

blement a les cellules en plomall periferiques es relacionen amb les den-

drites de les cellules periglomerulars, als voltants del glomerul. A mes, hi

havia terminals provinents de fibres centifrugues. Les sinapsis del axons

de les periglomerulars deurien produir la inhibicio moduladora interglo-

merular de l'activitat, amb un mecanisme de retroalimentacio, actuant so-

bre mitrals i en plomall. Les sinapsis dels axons de les cellules en plomall

externes actuen excitant, a nivell de les seves dendrites, les cellules periglo-

merulars. En darrer floc, les cellules d'axon curt interglomerular actuarien

corn a interneurones, en un proces d'inhibicio de les periglomerulars que

implica una accio 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 all< que fa referencia a l'organitzacio sinaptica interbulbar no

hi ha una certesa massa gran i l'especulacio es considerable, a causa, pre-

cisament, de les bases d'exploracio morfolbgica i a la mes gran complica-

cio que suposa tin estudi fisiologic coherent a aquest nivell.

Els estudis histoquimics sobre el glomerul olfactori han estat impor-

tants. ZACCHEO i MON'rERO, en estudiar la histogenesi funcional a 1'embri6

de pollastre, han trobat activitat precoc de l'acetilcolinester asa. Aquesta

activitat s'estableix en comenCar el darrer terc del desenvolupament em-

brionari, augmenta amb el naixement i continua amb la localitzacio topo-

grafica de 1'adult. Despres de 1'estadi 40 de Hamilton-Hambinger, al gall

domestic, s'hi localitza activitat acetilcolinesterasa positiva a les regions

de riquesa sinaptica, com es el glomerul. Sembla que aquesta activitat

acompanya el proces de diferenciacio neuronal, apareixent abans fins i

tot, de la diferenciacio morfologica de les sinapsis. Semblants son les con-

clusions a que ha arribat MARCO 3'.

S'ha vist, tambe, activitat precoc de la colinesterasa.
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SHANTHAVEERAPPA ha apreciat activitat ATPasa als glomeruls i ha vest
que l'activitat de fosfatasa acida no hi era molt abundant ".

Els enzims oxidatius, en reaacio amb 1'abundancia de mitocondries a
les zones sinaptiques, es troben en gran quantitat als glomeruls. NANDY
ha apreciat alts nivells de succinic-deshidrogenasa i SHANI1-IAVEERAPPA ha
observat una forta resposta a la lacticdeshidrogenasa, M.A.O., estcrases
simples i fosfatases alcalines 7j. Sobre la fosfatasa alcalina, RODRiGUEZ PE-
REZ ha trobat una reaccio manifesta, especialment al conill, en forma de
fines granulacions en cadenes corn si fossin ((filaments enrosariats)), entre-
creuats ss

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

SHARMA troba activitat glucosa-6-fosfat deshidrogenasa, 3-glucuronidasa
i glucosafosforilasa. Es menor 1'activitat de la citocromoxidasa, colineste-
rasa especifica i 5-nucleotidasa ". Tambc s'ha constatat reaccio de la
DPNdiaforasa, en forma de discrets cossos de mida i forma variables, si-
tuada a les dendrites i sinapsis integrades als glomeruls. Aquesta forma de
reaccionar es comuna a la succinic-deshidrogenasa i la citocroin-oxidasa,
ja esmentades.

Nosaltres hem constatat la reaccio positiva als mucopolisacarids asse-
nyalada 86 per RODRIGUEZ PEREZ en realitzar una prova histoquimica a
propbsit.

Per acabar, diguem que la presencia de capilars intraglomerulars en
els animals macrosmiatics, a diferencia del que s'esdevc en 1'home, s'ha
pogut establir pel metode de Hotchkiss-Lillie-McManus i per his de la
microscbpia clectronica.

C. Capa plexiforme externa o molecular

Aquesta capa es situa per dintre de la glomerular i per fora de la capa
de cellules 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 divisio de la capa plexiforme externa en dos subcapes cs
mes correcta, perque hi ha punts diferencials.

Els elements integrants d'aquesta capa son: els cossos de les neurones
en plomall, les dendrites accessories i les collaterals axonals recurrents de
les neurones mitrals i en plomall, les prolongacions periferiques dcls grans
interns, els axons de les cellules d'axon curt, les fibres centrifugues i la
neuroglia. Tambc s'ha descrit un tipus especial de neurones que son les
amacrines.
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Les neurones en plolnall son de dos tipus: les externes, d'una banda,

i ies internes i mitjanes per 1'altra. Aquest dos tipus de neurones en plo-

mall es caracteritzen per la diferent situacio i en relacid amb la mida dels

cossos. Segons GARRIDO i altres autors, es tracta de dos tipus neuronals

nlorfologicament i funcionalment diferents. ALLISON i WARWICK han cal-

culat en 130.000 les neurones en ploinall al bulb olfactori de conill, sense

especificar dades sobre les internes, mitjanes o externes 2. Es possible que

els altres elements neuronals presents a la capa plexiforme externa, les

neurones amacrines, hagin estat comptabilitzades coin a ploinalls.

Conn 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 glomeruls. El seu cos cs fusiforme amb di-

verses dendrites, una de les quals s'arboritza a nivell glomerular i es la

principal, mentre altres no arriben a introduir-se en el glomerul i s'ano-

nlenen secundaries. L'axon es dificil de seguir. GARRIDO afirma haver-lo

vist rainificant-se a 1'estrat periglomerular''. Aixo seria una dada dife-

rencial important respecte de les neurones en ploniall 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 son neurones de forma

variable, sobretot do fus o triangular, situades a la part profunda de la

plexiforme externa. El scu cos es mes petit que el de les cellules mitrals

peru mes gran quc el de les neurones en plomall externes. Els grumolls

de Nissl es situen rodejant el nucli. Tenen tambe una dendrita principal

clue va al glomerul i dos o mes que es distribueixen per la part superficial

de la plexiforme externa. L'axon to un trajecte parallel al de les neuro-

nes Initrals i, tot travessant la capa mitral, desprcn dos o tres collaterals

recurents a la plexiforme externa.

Malgrat l'opini6 de GARRIno, horn considera quc 1'axon de les neuro-

nes en plomall externes scgueix el mateix trajecte que el de les internes

i mitjanes. El trajecte i punt de de destinaci6 d'aquest axon ha estat mo-

tin de discussions durant molt de temps: VAN GEIIUCHTEN i MARTIN van

afirnnar quc Faxon de les neurones en plomall anava pel tracte olfactori

lateral, de la mateixa manera que 1'axon de les neurones mitrals. RAJIUN

Y CAJAL afirmava que els axons de les neurones en plomall constituien

les fibres fines o comissurals del grup de fibres cferents 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 foreu posades en dubte per altres investigadors.

PROBST 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 . ELLIOT SMrrti , VAN GEHUCHTEN i LOEWENIIIAI. deien que cis

axons anaven pel tracte olfactori lateral i afirmaven que les fibres dege-

nerades, observades en experiments arnb seccio de fibres , eren causades
perque la lesio incloIa part del lobul olfactori . WINCKLER, despres de sec-

cionar el tracte olfactori lateral , va veure que les neurones en plomall no
eren lesionades . YOUNG va veure unes decades mes tard que les fibres in-

terbulbars comencaven i acabaven al nucli olfactori anterior. ALLISON i
WARWICK 3, despres de LE GROS CLARK i MEYER observessi1 22 degenera-
cio 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 ploniall anessin pen tracte olfactori, el nombre de fibres
d'aquest seria molt Ines gran; d'altra banda hi ha mes fibres al tracte que
axons de cellules mitrals: compten 6o.ooo fibres al tracte i troben 45.000
mitrals i 130.000 neurones en plomall. En estudis posteriors , ALLISON
produIa sections en el tracte i en la comissura anterior , simultaniaunent
i per separat , i ens sews resultats fan pensar que les neurones en plonlall
tenen l ' axon dirigit envers el bull) olfactori contralateral , Initjancant la
comissura anterior, car no troba degeneracio de les neurones en plomall
despres de la seccio del tracte olfactori lateral. En seccionar la comissura
anterior, troba algunes neurones en plomall en degeneracio retrbgrada,

encara que moltes no en pateixen. Estudis rues recients de POWELL, COWAN
i RAISMAN 50 i de LoIIMAN, no han confirmat la presencia d'axons de les
neurones en plomall a la comissura anterior. En el present , hi ha, ara
corn ara, dues teories sobre el, desti de 1'axon de les neurones en plonlall:
LoHMAN i MENTINK pensen que 1'axon va pen tracte olfactori lateral i que,
per tant, les neurones en plomall han d'esser considerades corn a neurones
mitrals desplacades , mentre que VALVERDE pensa que ens axons de les

neurones en plomall no surten del bulb olfactori . La priunera hipotesi es
la mes acceptada avui. Estudiant electrofisiolbgicament el tracte, NICOLL 35
obte resultats compatibles arnb la teoria de LOHMAN i MENTINK. Ha vist
que descarregues al tracte excitaven antidrbmicament cellules de la capa
plexiforrne externa, amb latencies mes llargues que les de les neurones
mitrals, que estarien en relacio amb les dimensions del cos i Faxon de
les neurones en plomall . Estimuls en la comissura anterior no activaven
antidromicament aquestes cellules. NICOLL 35 no negava que ens axons
d'algunes de les cellules en plomall entressin al tracte olfactori lateral.
Per totes aquestes investigations , la seva posicio mes periferica que la de
les mitrals , la importancia del fet que pateixen menys la inhibicio de les
cellules granulars i formen importants ramifications intraglomerulars, es
converteixen en cellules particularment aptes per la transnlissio de la in-
formacio relativa a la intensitat del Inissatge olfactori . Nosaltres creiem
que la possibilitat expressada per GARRIDO, que hi hagi dos tipus de
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neurotics en ploniall des de diversos punts, es a dir, morfologicalnent, geo-

graficanlent i fisiologicament , ha d'esser presa en consideracio 15. Per altra

banda, coin molt be assenyala GARRIDO, les neurones en plomall internes

i mitjanes serien elements analegs a les mitrals , pero situades mes super-

ficialmcnt i de dimensions mes reduides . Creiem, tainbe, que aixo explicaria

cls resultats d'experimcnts que mostren que ics neurones en plomall

transporten la informacio pel tracte olfactori lateral i explicaria , tambe,

el fet en principi contraposat a aixo, que ALLISON i WARWICK liagin

trobat al tracte olfactori del conill mes fibres que axons de les neurones

mitrals pero nrenys que la sunia dels axons de mitrals i en plomall 2.

Coin opina GARRII)o, les neurones en plomall externes tindrien el va-

lor d'elenlents d'associacio horitzontal , del tot diferent a la significacio

de les neurones en plomall internes i mitges. El nostrc parer es que aixo

cxplicaria les conclusions de VALVERDE, que li fan afirmar que els axons

de les neurones en plomall externes no sortirien del bulb. Tambe

explicaricn cl fet que no totes les neurones en plornall donin l'axon

al tracte olfactori lateral , ja que, coin hero vist, la suma d ' axons de

Ilcuroncs en plomall i mitrals sobrepassa el nombre dels que van per

aquesta estructura , l iipotesi que, a mes, estaria d'acord arnb les conclu-

sions de NICOLE " que no descartava la possibilitat que no totes les cel-

lules en plomall donessin Faxon al tracte olfactori lateral . Malgrat que

aqucsta teoria explicaria molts dels punts polemics sobre les neurones en

plomall , les evidencies de 1'existencia de dos tipus cellulars de neurones

en plomall es limiten als treballs de GARRIDO i d'uns pots investigadors

mes. Nosaltres no hem observat cellules a la capa plexifornre externa amb

les caracterfstiqucs que GARRIDO atribueix a les neurones en plomall ex-

ternes.

Un altre element al qual cal una detinguda analisi l ' integren els pro-

cessos dendritics , no sols de les neurones en plomall sing -tambe de les

mitrals. Aquestes dendrites poden esser , coin hem dit a dalt, primaries o

secundaries. Ultrastructuralment , posseeixen aquestes cellules un abundant

reticle endoplasmic agranular i nombrosos neurotubuls i neurofilaments.

Les seves dendrites tenen tambe l'estructura tipica de les d'altres regions,

amb neurotubuls , ribosomes i cossos multivesiculars, tal coin notifiquen

Pnici i POWELL 56.

Les dendrites principals de les cellules en plornall i mitrals, que son

Vises a nivell de la plexiforme externa, s ' han fet molt mes varicoses en

introduir - se en el glomerul , la qual cosa suposa una gradacio entre

aquests extrems , en tota la seva extensio.

Diversos autors constataven que els processor dendritics cstaven en-

voltats per embolcalls glials independents . PINCHING va trobar en la mona

una autentica beina de mielina envoltant aquests segments dendritics,
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clue arrivaben fins at cos, en les neurones en plomall. Aquesta troballa
altera radicalment els patrons morfologics i funcionals classics.

Les dendrites secundaries prenen un curs antero-posterior, essent les pri-
maries de curs radial envers els glomeruls. Totes tenen, coin deicin abans,
uns contorns relativament llisos i poden donar algunes collaterals, mes
abundants en les dendrites accessories . Les dendrites primaries tenen
sempre un curs radial i poden donar collaterals pel camf. Les dendrites
secundaries poden ncixer be conjuntament alnb la principal o be sepa-
rades per un espai. Segueixen sobretot una dircccio antero -posterior i es
divideixen en ones quantes branques , clue mai no arribaran a introduir-
se at glomerul.

Els treballS 38 , 46, 47 , 49, 50 , 5i, 52 , 53, 54, 55, 56, 54, 59, 60, 7d, 75' 77 d'un gran nom-

bre d'invcstigadors confirmen l'existencia d'uns relleus clue envolten
les dendrites secundaries , especialment de les mitrals, que s'identifi-
quen coin espines o gemmes dels processos periferics de lcs cellu-
les granulars , tambc d ' orientacio radial . A aquests nivells les dendri-
tes de les cellules mitrals tenen vesicules sinaptiques forinant un raim
pr-esinaptic a un engruiximent de la membrana . D'aquesta Inanera, s'es-
tableixen sinapsis reciproques, clue tenen aci una incidencia molt mes
gran clue les sinapsis reciproques a nivcll de glomerul entre les dendrites
pei iglomerulars i les mitrals i en plomall. Segons REESE, el 8o % de les
sinapsis de la plexiforme externa son de tipus reciproc entre mitrals i en
plomall i cellules dels grans . L'estudi d' aquestes sinapsis ha permes de
diferenciar dos tipus fonamentals : la sinapsi dc mitral envers granular,
clue posseeix un material dens postsinaptic filamentos i clue es per tant
asimetrica o del tipus I de Gray, i la sinapsi de granular envers mitral,
que no to aquest material dens filamentos , i que sera, per tant , de tipus
simetric o tipus II de Gray . Una altra diferencia , assenyalada per PRICE
i PowELI., Cs 1'existencia de vesicules esferiques a les prilneres, mentre
que son aplanades a ics segones . Tots aquests aspectes constitueixen el
tipus excitatori en el cas de les sinapsis dc tipus I de Gray, i el tipus
inhibitori en el de les sinapsis de tipus II de Gray. Ws endavant, en
relacio amb la capa mitral , estudiarem aquests fets amb un enfoc de caire
fisiologic.

Un altre component del estrat plexiforme intern son les fibres centri-
fugues. Podenl dividir- les en dos grups : les que es dirigeixen viers la regio
periglomerular i les que former terminacions a la plexiforme externa.
Les terminacions de les fibres centrifugues nomnes es troben a la part pro-
funda d'aquesta capa, i, ara coin ara, no s'han trobat terminacions a la
part superficial . Aquestes fibres centrifugues procedeixen , coin detallcm
rues endavant , de les cellules internes del tubercle olfactori , de la comis-
sura anterior i del nucli olfactori antes ion.
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Al neuropil de la plexiforme externa han estat descrites unes petites

neurones esferiques o pirifornles, amb escas nombre d'expansions, que es

raulifiquen 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 corn cellules

amacrines. Es situen al terc extern de la capa, en proximitat als glome-

ruls. Reforca 1'existencia d'aquestes cellules el fet que HINDS troba si-

napsis reciproques i scriades a nivell del limit entre els estrats glomerular

i plexiforme. Aquest fet s'accepta com a caracteristic de la presencia de

cellules amacrines des dels treballs de KIDD. Aquestes neurones connecta-

rien sinapticament amb les neurones mitral i en plomall i amb la prolon-

gacio periferica dels grans interns. Les neurones han estat descrites per

GALLEGO al bulb olfactori de conill'4 i, malgrat que no va csser descrit

per RA.-,16N Y CAJAL, GALLEGO va observar a les preparacions d'aquell unes

cellules que havia classificat corn ade morfologia ben estudiadan i que

tcnien totes les caracteristiques de les amacrines. L'estudi d'aquestes cel-

lules 6s dificil per la seva similitud amb l'oligodendroglia descrita per

RODRIGUEZ Pl',REZ i Rossi a la plexiforme externa. Tanmateix, les expan-

sions dels oligodendrocits tenen petites terminacions en concavitat que

sun ben diferents de les varicositats de les cellules amacrines. Aquestes

tindrien unit funci6 moduladora i serien elements d'associaci6. La possi-

bilitat que aquestcs cellules siguin del mateix tipus que les neurones en

plomall externes, a les quals GARRIDO atribueix funci6 moduladora, es

nul•la, car la niorfologia dels dos tipus cellulars es molt diferent. Nosaltres

no hem vist cap cellula amb les caracteristiques de les neurones ama-

crines.

Quant a la neuroglia, hi trobem astroglia, oligodendroglia, i tambc

microglia. A 1'home 1'astroglia cs fibrosa, amb disposicio cefalopbdica

deguda als peas xucladors a la part superficial. A la zona profunda, l'as-

troglia fibrosa cs menys abundant. Als animals macrosmiatics, a la part

profunda hi ha el tipus mixte de RAMI6N Y CAJAL. Segons DE CASrRO,

l'astroglia a la capa profunda es asteriforme 7.

L'oligodendroglia es mes abundant que a la capa glomerular, pero

tampoc no loo cs massa. Pertany al tipus d'oligodendrocits de CAJAL i esta

en relacio amb estructures vasculars. Nosaltres here observat que aquesta

capa es bastant rica en oligodendrocits.

La microglia es mes abundant aci que en qualsevol altra capa del

bulb. Nosaltres hem pogut coniprovar-ho abastament en diverses prepa-

racions.

Quant a la histoquimica, la plexiforme externa no ha estat motiu de

gaires estudis. RODRIGUEZ PI REZ descriu escassa activitat a les fosfatases

alcalines 87, localitzada nomcs al nucli i el nucleol de les cellules. Els mu-
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copolisacarids son escassos tambe, segons va esser posat en evidcncia per

RODRIGUEZ PREZ i s'ohserva amb cl mctode de 1'A.P.S.

En alto que fa a la fisiologia, la capa plexiforme externa to dos nivells
secundaris fonamentals, un que la relaciona amb el nivell sinaptic glome-
rular i tin altre que ho fa amb els cstrats mitral i dels grans interns.
Efectivanicnt, ,la divisio d'aqucsta capa en una zona superficial i una
altra de profunda, feta per ALLISON 1 to un fonament clar:

-la part superficial to les neurotics en plomall ^externes, les dendrites
accessories de les neurones en plomall, les neurones amacrines, ha-
vent-hi una maraca de terminacions centrifugues i una neuroglia
diferent que la de la profunda;

-1a part profunda es caracteritza per la presencia de neurones en
plomall internes, dendrites accessories de les neurones mitrals i ter-
minacions centrifugues.

Aquesta divisio quedara molt mes clara en tractar de les capes mes
internes, que donen lloc als elements integrants de la plexiforme. Tambe
detallarem mes endavant la histofisiologia d'aquest estrat.

D. Cana de les neurones initrals

Aquesta capa es situada entre la plexiforrnes externa i la plexifornic
interna. ALLISON la considera part de la plexiforme externa 1, corn 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 ccl•lules voluminoses i
rnultipolars, que son les neurones mitrals. Aquestes son les principals
neurones de projeccio del bulb olfactori, ja que constitueixen la princi-
pal via d'afercncies.

Hour va comptar 75.ooo neurones mitrals al bulb de la rata noruega.
Snirni en va trobar 55.000 a la rata albina i 37.00o a la rata salvatgc
(Rattus norvegicus). ALLISON i WARWICK van trobar-ne 45.00o al conill

Les neurones mitrals tenen un cos voluminos, dunes vint micres de
dilmctrc, ample i de forma ovoide, triangular o piramidaI; les mes tipi-
ques recorden la mitra d'un bisbe, forma dc la qual prenen el nom. El
seu nucli es ample, rodo, gran i central. El citoplasma es granular i lieu-
gerament basofil. Tenen importants cossos de Nissl. EANANAS va observar
al microscopi optic l'aparell de Golgi i va veure que es situava a la massa
protoplasmica, entre e1 nucli i el comerrcament de les dendrites. Aquestes
poden esser, corn assenyalavem mes endarrera, principals o accessories. La
dcndrita principal o primordial s'origina a l'angle mes superficial. Es
mes gruixuda que les dendrites accesories. Hem comentat el seu trajecte
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i desti. Segons va veure PEDRO RAM6N, als ocells, reptils i urodels, cada

mitral envia diverses dendrites cap als glomeruls. Aixo no passa en el

conill; tanmateix, s'ha vist que la dendrita principal es dividia en dos

branques per anar a dos glomeruls. Les dendrites accessories, mes primes,

surten dels angles laterals, en nombre variable. De vegades, s'observa

sortir una dendrita accessoria de la dendrita principal. El seu trajecte es

oblic, i es distribueix per la part profunda de la plexiforme externa, i es-

tableix sinapsis reciproques amb les prolongacions periferiques de les

neurones granulars. Es probable que s'estableixin sinapsis amb les cel-

lules amacrines i tambe amb altres neurones mitrals. Aquestes darreres

son sinapsis dendrodendritiques activadores.

L'axon surt de Tangle mes profund, tot dirigint-se vers les capes mes

internes. Passa per la plexiforme interna, on no deixa col-laterals recur-

rents. En introduir-se a 1'estrat granular intern, augmenten de diametre

tots els axons, mielinitzant-se i agrupant-se en petits fascicles que passen

entre els grups de grans interns en direccio antero-posterior. A aquest

nivell, donaran collaterals 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 dell 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 mes, l'existencia, en mig de les mitrals, de nombroses

cellules de petites dimensions.

L'astroglia es escassa i de tipus fibros satellit, en 1'home. En els ani-

mals es -de tipus mixt. L'oligodendroglia es 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 precoc acetilcolineste-

rasica que havien observat als glomeruls. La reaccio a la succinic-deshi-

drogenasa, citocrom-oxidasa i DPN-diaforasa, es localitza a la paret cel-

lular, amb una forta reaccio a les dendrites mitrals. RODRIGUEZ P1 REZ

ha trobat poca activitat fosfatasa alcalina i localitzada a nucli i nucleol.

Troba tambc escassos micopolisacarids. L'ATPasa i 5-nucleotidasa

es troben a nivell nucleolar. La fosfatasa acida es important als lisosomes.

PHILIPS, POWELL i SHEPHERD comproven que els axons de les Cel•Iules

mitrals es reuneixen per formar el tracte olfactori, en registrar a un nivell

equivalent al de les •mitrals, un impuls propagat per invasio antidromica

d'un estimul aplicat al tracte 3S, a9

Els registres unitaris extracellulars mostren grans amplituds de fins

73 mV, segons els mateixos autors, els quals classifiquen aquests registres
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com a pits extracellulars gegants, amb dos components, evidenciats per
una inflexio de la fase initial. Tenon tin periode refractari molt curt,
d'uns i'9 segons. En determinades condicions, es registra en el primer
node de 1'axon mielinitzat, un petit pic anterior al que es produeix nor-
nnalment. Aquestes caracteristiques experimentals i altres indiquen que
la invasib successiva per impels antidromic de les diverses regions de Ia
inembrana es molt semblant a la que es produeix en altres tipus ncuro-
nals del sistema nervibs central.

ECCLES 'assenyala ° 1'existencia en les neurones mitrals d'un important
factor de seguretat per la invasib antidromica, que PI ILIPPS, POWEI,L i
SHEPHERD 31. 31 havien apuntat amb diverses dades fisiologiques.

Totes aquestes caracteristiques son molt importants a 1'hora de con-
sidcrar els mecanismes d'interaccib entre la ccl•lula mitral i la cdlula
granular.

En no poder obtenir-se dades sobre la propagacio de l'impuls anti-
dromic per 1'interior de la cellula mitral, RALL i SHEPHERD 60 van imagi-
nar un model que anomenaren ((model computacional)), basats en els es-
tudis biofisics de neurones fets per R,tm,i.. Aquest model cs format per
una cadena de compartiments axonics, tin compartiment constituit pel
cos i uns altres de tipus dendritic. L'impuls iniciat en un dels comparti-
ments axonics es propagava vers el cos cellular. Aquesta propagacio no
s'esdevenia nomes quan la membrana era activa, estenent-se flavors a les
dendrites, sing que ho feia quan aqucsta era clcctricament passiva. Amb-
dues situacions son consequcncia de its caracteristiques electroniques de
les dendrites, perque quan I'activacib arribava fins al cos nomes, hi havia
ja propagacio pels compartiments dendritics. Aquestes propietats poden
actuar tambe en el cas de 1'activaci6 ortodromica.

RALL i SHEPHERD 60 consideren la poblacib de ccllules mitrals corn pro-
ximes a una simetria esferica i una invasio antidromica. Aixo es tin
exemple del model de camp tancat postulat per LoRENTE DE No.

Per al corrent extracel•lular, hi ha dues vies fonamentals: una de
primaria i una de secundaria. Aquesta connectaria el bulb amb el telen-
cefal i actuaria en aixo coin tin element del mecanisine o model del di-
visor de potencial, model que to un important paper en la transnlisio de
1'impuls i la variacib de les seves caracteristiques a diversos nivells.

Despres d'aquest periode cl'invasio antidromica hi ha un periode en
el qual les mitrals estan inhibides. SHEPHERD 71,16 prova que aixo no era
degut al periode refractari dc la ccllula sinb a un mecanisme de inllibicio
sinaptica. Durant aquest periode hi ha una hiperpolaritzacio de la mem-
brana, la qual tots els estudis assimilen a potencials postsinaptics inhibi-
toris senlblants als descrits ell altres neurones del sistema nervibs. Segons
GREEN, aquesta inhibicio es produida directament des de les collaterals
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axoniques recurrents de les mitrals a les seves dendrites secundaries 17.

Aquests conceptes son perfeccionats posteriormcnt per YAMA:MIOTO i IwA-

MA S3. Aquests autors abonaven en un dels seus treballs ics anteriors con-

clusions de GREEN. Despres van notar que l'estudi fisiolcgic donava evi-

dencies de la participacio de una interneurona en el circuit, malgrat que

no leagues estat demostrada morfologicament. Aixo mateix afirmaren

PIIILIPPS, POWELL i SHEPHERD, ci quals van suposar, per la correlacio his-

tofisiologica, que aquesta interneurona dcvia esser la neurona granular

31, 39 Aquesta establia constantment sinapsi anib les dendrites secunda-

ries de ics ccllules mitrals. Llavors, les col-laterals recurrents dels axons

de les initials activaricii aquesta interneurona. Aixo seria molt semblant

a la inhibicio recurrent de Renshaw. RALL, SHEPHERD, REESE i BRIGH'r-

MAN, tanmateix, assenyalen una via diferent per a l'activacio de la cel-

lula granular, nlitjancant les dendrites secundaries de les mitrals 80. Les

proves fisiolbgiques que van donar aquests autors coincideixen amb els

cstudis morfolbgics de les sinapsis entre mitrals i granulars, que estudia-

rem en la scccio proxilna. Aixo constitueix un anecarlisnie d'autoinhibicio

d'unes initrals per unes altres, es a dir d'interinhibicio, a mes de la inhi-

bicio d'una ccllula mitral pel ella mateixa o autoinhibicio propiament

dita, i tots sou consegiiencia dc les interactions mitral-granulars. Es inte-

ressant comentar ara la sincronia d'aquest proves, encara que tornem a

insistir-hi mes cndavant: L'impuls que arriba al cos de la neurona mi-

tral, despolaritza la dendrita secundaria, cosa que al matcix temps pro-

dueix l'activacio de les sinapsis amb les neurones granulars, que son de

tipus excitatori. Hi ha, tot seguit, una repolaritzacio de la membrana

dendritica mitral, que impediria l'arribada de impels a la sinapsi mitral-

granular, que es excitatoria, gracies a la brevetat del potential d'accio.

Aixi, en activar-se la granular, les sinapsis granular-mitral s'activarien

tambe, produint la inhibicio de la dendrita mitral. Com es dcspren del

que acabem d'exposar, aquesta segiiencia to un alt grau de sincronia, la

qual cosa fa que la superposicio entre les actions inhibitoria i excitatoria

a aqucst nivcll sigui minima.

Hem fet esinent dels mecanismes sinaptics en sentit antidromic (de

les neurones mitral i en plomall al glomcrul, sense arribar-hi ben be).

Hem de parlar tambe de les respostes a estimuls ortodromics.

Els Tegistres intracellulars niostren, a lcs neurones mitrals, que els

pies estan generats a la fase ascendent de Fonda de repolaritzacio origi-

nada per l'estimul de propagacio ortodromica. Aquesta onda cs identifi-

cada per YAMAmIOrO corn un potential excitatori postsinaptic iniciat en el

pomell dendritic. Es una onda de curta durada, de io a 3o niseg., similar

en aixo a la despolaritzacio observada a l'estrat •glomerular. No es pot

atribuir aquesta brevetat a l'origen a partir d'un impels de les fibres
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olfactories, sing que en bona part s'origina gracies a les propietats espe-
cifiques del procCs sinaptic i de la membrana sinaptica. YAMMAMOTO afirma
que Porigen dell pits dels cossos neuronals esta en les de.,polaritzacions
siniptiques "', la qual cosa suposa una propagacio electronica del po-
tencial postsinaptic excitatori, per la dendrita primaria de la cellula mi-
tral. Tanmateix, en aquest estudi de YAMAMOTO, el pic era originat sense
cap tipus de despolaritzacio sinaptica la qual cosa iurplica el pas d'aquest
potencial excitatori per les dendrites vers el cos cellular. SHEPHERD troba
evidcncies de la veracitat d'un model en el qual el con axonic i el seg-
ment inicial de 1'axon, de llindar d'excitabilitat baix es despolaritzen a
partir de la despolaritzacio sinaptica propagada per la dendrita primaria
i el cos cellular, de llindar clevat o propietats elcctriques nulles. Aixo
iurplica tin facilitament que 6s particularment clar en els registres dels
potentials d'accio.

Aquests resultats, obtinguts en cl conill, son comparats per SrrEPIIERII

en un dels sous treballs amb els obtinguts en la mona, la mitral dels quals

te, corn hem dit, beines de mielina. Malgrat aixb, no s'han trobat eviden-

cies que es generi un potential de tipus ((tot o res ) atribuible a 1'activitat

d endritica.

La conclusio fonamental de tots aquests fets es que tambe l'impuls
ortodromic cs breu, coin ho era 1'antidr6mic, i que aixo esta a favor d'una
mes gran precisio de les propietats excitatories de la membrana dendri-
tica mitral.

A un impuls ortodromic segueix un periode de supressio, com en el
cas de 1'estimul antidromic. Efectivament, despres de la resposta, que es
sovint unica per a cada impuls, hi ha un periode en el qual s'interromp
la resposta, no tan sols a estimuls ortodromics, sing tambe a estimuls an-
tidromics. Aquesta supressio s'inicia, de vegades, amb estimuls massa dc-
bils per iniciar un impuls, i es proporcional a la intensitat d'aquests es-
timuls. La maxima durada d'aquest periode esta cstinrada en ioo mseg.

Analitzat amb registres intraccilulars, aquest proccs mostra una hiper-
polaritzacio prolongada de la membrana dendritica, sovint, despres d'una
breu despolaritzacio. La hiperpolaritzacio equivaldria a un potencial
postsinaptic inhibitori, degut a la supressio; quant a la despolaritzacio
breu, es tractaria, segons sembla, d'un potencial excitatori postsinaptic,
consegiient a la descarrega inicial.

Moltes son les proves que assenyalen una important responsabilitat
en aquesta supressio a les sinapsis dendrodendritiques entre les neurones
mitrals i granulars. Aixo es de suposar, a la vista de la sirnilitud entre
les caracteristiques fisiologiques de la inhibicio antidromica i de la inhi-
bicio ortodromica. Tambe abona aquesta hipotesi la supressio de 1'acci6
antidroniica en la inhibicio ortodromica, la qual cosa suposa tin meca-
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nisme de retroalimentacio, el qual no pot esser atribuit a les sinapsis a

nivell glomerular, car son excessivament distanciades.

En resum, to hoc el segiient proces: 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 tambe Limpuls per les dendrites secundaries, es produeix

la segiicncia d'excitaci6 de les ccllules granulars que motiva la inhibici6

de les ccllules mitrals, tal com hem explicat. Aixi s'afavoriria, doncs, l'au-

toinhibicio de les mitrals i la inhibicio lateral entre les diverses mitrals.

E. Capa plexifor'ne interna o profunda

is una zona pobra en neurones i de caracteristiques fibroses, que es

situada cntre la capa mitral i la capa granular.

S'hi acumula gran part de les col-laterals dels axons de les neurones

mitrals i en plomall, juntanient amb les prolongacions de neurones d'a-

xon curt de la capa dels grans i la prolongacio perifcrica dels grans

interns. Hi ha tambe fibres aferents de fora del bulb.

El component neuroglic cs important. L'astroglia es de tipus mixt i cs

troba distribuida uniformenient. Quant a l'oligodendroglia, cal dir que

la plcxiformc interna cs la capa mes rica. S'hi aprecien moltes formes

d'oligodendrocits, amb prescncia d'elements amb tres o quatre nuclis

juntament amb formes mononucleades. VAQUERO CRESro ha dedicat es-

pecial atenci6 a l'estudi de l'oligodendroglia submitral a la capa plexi-

forme interna i ha pogut comprovar 1'abundancia de formes plasmodials

d'oligodendroglia 78. VAQUERO destaca el fet que els oligodendrocits tin-

guin dues prolongacions polars: una de profunda i una altra de perife-

rica, Hies curta. que es dirigeix perpendicularment vers el soma de les

neurones mitrals. De vegades, hom la veu contactar amb unes excrescen-

cics que hi ha a la porcio basal de la neurona. Tanmateix, la microglia

es mes escassa aci que en els altres estrats.

Histoquimicament, s'aprecia reacci6 feble a ics fosfatases alcalines i

abscncia de mucopolisacarids.

F. Capa granular profunda o dels grans interns

Situada entre la capa plcxiforme interna i la ependimaria, e's una capa

quantitativament important i que to una composicio cellular complicada.

El primer tipus cellular que descriurem es el dels grans interns o pro-

funds. Aquestes neurones donen nom a aquesta capa. S.Nsrru va comptar

mes de tres milions de grans interns en la rata albina i mes dc cinc

milions i mig en la rata salvatge.
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Els grans interns son unes cellules petites de natura neuronal, que
s'agrupen en illots separats per fibres. Tenen una oricntacio radial i van
csser descoberts per GoLGi. Divcrsos autors, entre ells KoLLIKER, Its con-
sideraven, aquestes cellules, coin a elements neuroglials. BLANES ' y RA-
MoN Y CAJAL 61 les cornparen a Ics cellules amacrines de la retina i als
espongioblasts, la qual cosa suposa una essencia nerviosa. BLANES VIALE s

aporta un seguit de proves contundents que refusaven 1'opini6 de K61.1.I--
r:1:R: la coloracio per metodes selectius neuronals i no per nletodes selec-
tius glials, les dimensions i caracteristiques del cos i les prolongacions i
la presencia a la filogenia d'aquests tipus neuronals en animals que no
tenen una glia propiament dita, sing un bastiment epitelial, corn son els
batracis, peixos i reptils. Els aspectes que pot adoptar el cos cellular dels
grans interns son fusiforine, triangular o arrodonit i de petites dimen-
sions, de 6 a to micres. A les impregnations amb cl metodc dc Golgi es
veu que el cos dels grans pot presentarse His o ericat. Els de soma His es
troben a l'espessor dels illots. El fet d'esser His i do tenir poc protoplasma
es un indici que a 1'espessor dels illots no hi ha arboritzacions pericellu-
lars. Els grans ericats es troben a la periferia dels illots. La part de pro-
toplasma de les cellules periferiques que s'orienta a l'interior es tambe
llisa. RAnroN Y CAJAL 61 qualificava els grans interns corn neurones pro-
vistes d'apendix cellulifugs pcrb no d'un axon. Per aixo crcu que la pro-
longacio periferica serveix per a transportar a les dendrites secondaries de
les neurones mitrals, 1'inlpuls transmes per Ics fibres centrifugues al cos
i prolongations internes. Aixi es coin 1'expansi6 externa actuaria, segons
RAMON Y CAJAL, coin a un axon. HILL va descriure tin axon, pero havia
interpretat coin a granulars, neurones d'axon curt.

El grans interns tcnen una orientacio radial amb una expansio peri-
ferica i unes quantes de centrals. La prolongacio externa cs mcs gruixuda
i es dirigeix a la capa plexiforme externa, on fa sinapsi amb les dendrites
accessories de les neurones nlitrals i en ploinall. Aquesta arboritzacio dona
collaterals a la plexiforme externa i acaba en una arboritzacio espinosa.

VAN GEIIUCHTEN i KOLI.LKER van descriure grans interns amb prolon-

gacions periferiques que acabaven a la mateixa capa dels gratis. RAh1ON

Y CAJAL 61 1 BLANES 5 van observar les preparations i van veure que es
tractava d'artefactes.

La prolongacio periferica dels grans interns es extraordinariament es-
pinosa en tot el seu trajecte, excepte en passar per la capa mitral. PRICE,
en contra de MATEOS, afirnla que l'expansio periferica neix d'un estre-
nyirnent initial.

Les expansions centrals son entre una i tres i surten del pol profund
de la neurona. Son extraordinariament cspinoses i es rarnifiquen, poc des-
pres del seu naixement, en dues o mes branques que es dirigeixen vers
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les zones mes profundes de la capa granulosa. Els grans interns mes peri-

fcrics tenon les prolongacions centrals flies llargues i ramificades que els

de les regions mes profundes.

MATEOS, amb microscopia electronica, descriu tin altre tipus de grans

interns annb tin cos menor, mes densitat citoplasnnica i nuclear, tin nu-

clcol mes evident i prolongacions mes fines''.

PRICE i POWELL. assenyalen les caracterfstiques de les ccllules granu-

lars sota el nnicroscopi electronic", ". El cos cellular esta principalment

ocupat pel nucli i, en una vora fina de citoplasina, es localitzcn les orga-

nelles tipiques coin sOn mitocondries, cisternes superficials, cossos multi-

vesiculars i alguns neurotubuls. Nomes es diferencia dell altres citoplasines

neuronals en la localitzacio de l'aparell de Golgi en la part superficial de

la cCllula, en cstreta relacio amb 1'expansi6 perifcrica, fins i tot intro-

duint-s'hi per espai d'unes quantes micres. Aquest detail confirma que no

es tracta d'un axon perquC, tal coin PETERS, PALAY i WEBSTER assenya-

len 1'aparell de Golgi no s'introdueix mai en Faxon. MATEOS 1'iden-

tifica prop del nucli i unic a cada neurona ". A mes, cap de les caracte-

ristiques del con axonic (neurotubuls, agregats de material electrodens

per dintre la membran.a) es troben en aquestes prolongacions periferi-

ques. La ultrastructura mostra les tipiques caracteristiqties de les den-

drites: citoplasma clar, neurotubuls nombrosos disiposat tipicament, mito-

condries i uns quans ribosomes lliures. MATEOS els troba disposats en

polisomes, prefercntment, prop del reticle endoplasmic. Segons ell, hi

ha predomini del reticle endoplasmic rugos sobre el His. Hi ha poca

substancia de Nissl.

Tanabe tenen estructura caracteristica de dendrites les prolongacions

internes, pero es diferencien en el fet que la seva unib autb el cos es molt

m6s prima i no s'hi introdueix en cap moment l'aparell de Golgi. A mes,

les seves dimensions i forma son mes variades.

Tal coin veien els histolegs classics, la microscopia electrouica hi cvi-

dencia espines dendritiques. Ultrastructuralment, son semblants a les d'al-

tres neurones centrals. Tenen un citoplasma mes fosc i hi manquen els

neurotubuls. Totes les inclusions citoplasmatiques de les branques d'ori-

gen hi son presents en una mes gran concentracio.

Es convenient aprofundir en 1'estructura de les espines dentritiques

de la plexiforme externa, car estableixen sinapsis dendrodendritica amb

les dendrites secondaries de les neurones mitrals. PRICE i POWELL n 59.59

han trobat vesicules presinaptiques nomes en les espines do la plexiforme

externa, i, encara que Ics altres tambe en poseeixen, mai no s'agrupen per

formar raims presinaptics en relacio amb un engruixitnent postsinaptic

de la mennbrana. Aquestes sinapsis son les uniques connexions eferents

do la neurona granular. Nomes s6n presinaptiques les cspines dendriti-
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que de la plexiforine externa. Les altres son sempre postsinaptiques i re-
ben les fibres centrifugues i les collaterals axoniques recurrents.

Segons PRICE 53, urea part de les espines forma sinapsi a mes de la
dendrodendritica, amb fibres aferents de tipus axonic; REESE les calculi
en uu 20 °Jo. Les fonts axoniques poden esser tant intrinseques coin extrin-
seques; les terminations axoniques mes grans poden formar sinapsi amb
diverses dendrites, envoltant-se el conjunt en una lamina filial que pren
l'aspecte coin de glomerul.

La distribucio, forma i dimensions de les cspines no son constants en
absolut. Abunden especialment a les prolongations periferiques en la
plexiforme externa i en les prolongations internes. En el tronc disminuei-
xeu, i arriben a desapareixer en passar -per la plexiforme interna, tal coin
assenyalava RAMON Y CAJAL Gl

i va confirmar PINCHING en el microscopi

electronic 42.

Les espines de la plexiforme externa son les Hies grans, amb una lon-
gitud d'algunes mitres.

SHEPHERD apunta un fet fonanrental, que ja hern insinuat abans, coin

es la variacio de les cellules granulars en funcio de la profunditat ".

Una cellula mes periferica, amb la prolongacio externa mes curia i la

interna mes llarga, rebra mes aferencies que les mes internes. Aixi va-

riara la naturalesa dels impulsos de les neurones granulars Segons la si-

tuacio.

Un altre element que trobem en aquest nivell son les cellules d'axon
curt. Son neurones en forma de fus o estrellades, mes voluminoses que
els grans, que es divideixen en:

-cellules de Cajal, de forma fusiforme o triangular, del terc extern
de la capa dell grans. El cilindreix esta en relacio amb les dendrites
de les mitrals

-cellules de Golgi, estrellades i espesses, amb dendrites divergents que
passen per la zona dels grans i anib un cilindreix que es ramifica en
relacio amb el plexe nervios intergranular;

-cellules de Blanes, de cos voluminos amb nonrbroses dendrites cspi-
noses i amb un cilindreix que corre horizontalment per la capa dels
grans durant trajectes molt llargs.

Segons YAMAMOTO 83 i GALL, actuarien coin a interneuroncs inhibidores.
Un altre component d'aquest estrat son les neurones mitrals desplaca-

des o cellules de Van Gehuchten, amb les mateixes caracteristiques que
les mitrals i que no s'havien trobat a conill, rata o ratoli, perb si al gat.
Nosaltres hem localitzat una d'aquestes cellules a la rata albina, en la
qual encara no estaven descrites.

Un altre component important ison les cellules neuroglials. L'astroglia
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cs de tipus astcriforme. L'oligodendroglia es important aqui, pero no

taut com a la plexiforme interna. Son formes mononucleades ii de cos pe-

tit. La microglia es abundant, en la seva variant dita estrellada. MATEOs

ha trobat 33 oligodendroglia i microglia, tal corn descriuen RODRIGUEZ

P1?REZ " i MI. Rio-HOR'I'EGA ", pero en desacord ainb ANDRN:S i PINCHING

43. Quant a l'oligodendroglia, MATEOS sa ha trobat el tipus fosc de Mori

i Leblond. Els oligodendrocits de tipus clar o de tipus mitja son menys

frequents.

G. Capa periventricular (epitelial o ependinrnria)

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

Ls composta per cellules ependimaries i algunes fibres.

Les cellules ependimaries tenen les caracterfstiques habituals, amb una

prolongacio perifcrica que arriba a la capa granular.

Tc fibres que son majoritariament comissurals. Despres de la seccio

del tracte •olfactori lateral i la comissura anterior, s'observen fibres dege-

nerant. En aquesta capa no hi ha elements neuroglics.

Histoquimicament, no es positiva als mucopolisacarids ni a les fosfa-

tases alcalines. Es la capa mes important quant a la reaccio a la colines-

terasa inespecifica.

ANATOnIA DIICROSCOPICA DEL BULB OLFACTORI ACCESSORI

Aquesta estructura es pot apreciar en tails sagitals del bulb olfactori

dcls mamifers Inacrosmiatics. No existeix en l'home ni en els primats su-

periors. En Thorne es troba at fetus pero s'atrofia en el desenvolupament.

La scva estructura cs corm la d'un bulb olfactori rudinientari.

Es poden distingir sis capes:

a) Capa de les fibres vomero-nasals

b) Capa glomerular

c) Capa plexifornie 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 venen

de la mucosa olfactoria, el bulb olfactori accessori rep les fibres que 1'6r-

gan vOnnero-nasal de Jacobson, que formen el nervi vomero-nasal, que pe-
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netra a la cavitat craneal travcssant la lamina cribosa de l'etmoides jun-
tamcnt amb els filets olfactoris. Aquestes fibres assoleixen el bulb olfac-
tori accessori per la part anteromedial.

L'otgan votnero-nasal de Jacobson es un illot de mucosa olfactoria,
parch i siiuetric, situat en la part anteroinferior de l'enva nasal. L'existen-
cia d'aquest organ en 1'home ha estat discutida, pero CIHOUARD c afirina
haver-lo vist al fetus, a nens i mes rarament a l'adult. Aqucst organ esta
en relacio amb el teixit erectil localitzat a la mucosa nasal.

Actualment se li atribueix funcio relacionada amb el sexe i la repro-
duccio: Se li atribucix la sensibilitat a les feromones.

Aquesta capa de fibres vorncro-nasals is mes petita que la capa fibrosa
del bulb olfactori.

B) Capa glomerular:

Inclou unes estructurcs seniblantes als (,lomcruls olfactoris pero que
no estan hen delimitades i son mes variables en forma i dimensions.

Les arboritzacions del nervi vomero-nasals son mes curtes i gruixudes
que les de les fibres olfactories. Cada fibra del nervi vomero-nasal no esta
confinada a on sol glomcrul, sing que es distribueix per on cert nombre
de glomcruls.

Hi ha pots grans externs.

C) Capa plexiforme externa:

Inclou cellules primes amb prolongations. Son cellules triangulars i

son les equivalents de les neurones mitrals. No formen on unit cstrat pero

estan uniforniement distribuides per la capa plexiforme externa. No hi

ha diferenciacio entre les dendrites, algunes de les quals sinapten a Fin-

terior dels glomcruls. Els axons prenen una dircccio posterolateral envers

el tracte olfactori lateral.

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

D) Capa plexiforme interna:

Es practicament inexistent. Inclou fibres tangencials d'origen desco,
negut i collaterals de les cellules de la capa plexiforme externa.

L) Capa granular:

Es molt fina . Te tres -o quatre files de cellules granulars, de morfologia
similar a les del bulb olfactori. Hi ha feixos de fibres, axons de
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les neurotics de la plexifornre externa i fibres aferents de la comis-
sura anterior.

1-) Capa periventricular:

Esta ben desemolupat i inclou fibres que vcnen 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

Y CAJAL i LOHMAN) havien atribuit al bulb olfactori accessori connexions

idcntiques a les del bulb olfactori principal.

HERRICK va demostrar que el bulb olfactori accessori de la granota
projecta nomcs al nucli amigdali.

WINANS i SCALIA, en un estudi sobre el conill, van veure que les afe-

rcncies del bulb olfactori accessori acabaven en llocs diferents que les del

bulb olfactori. Semblava que el bulb olfactori accessori projectcs a una

part del segment mitja cortical del complex amigdali al qual el bulb ol-

factori no projecta. Troballes similars s6n les de HEIMER al llangardaix.

En estudis posteriors °J, SCALIA ha vist que en els vertebrate amb un
organ de Jacobson aixi com un epiteli olfactori autentic, aquestes dues
estructures tenon vies separades de transmissio. Aquesta separacio es pro-
longa coin a minim fins a nivell de la tercera neurona.

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

La funcio del bulb olfactori accessori esta en fntima relacio amb el
paper funcional de l'eIrgan vomero-nasal de Jacobson i per taut csta en
relacio amb la percepci6 de les feromones. Les feromones son substancies
oloroses (acids grassos de cadena curta i derivats de l'acid isocaproic)
produides per les glandules de secrecio i que poden actuar com a inissat-
gers quirnics entre individus de diferent sexe, dintre d'una mateixa
espccie.

FI. BULB OLFACTORI A L'ESCALA FILOGENICTICA AMB ESPECIAL ATENCI6 AL BULB

OLFACTORI HUMA

El bulb olfactori troba el maxim desenvolupainent als mamifers ma-
crosrniAtics (rosegadors, gats, gossos). Els animals per sota d'aquells en
I'escala filogenetica es troben amb una manta d'estructures. Els animals
mcs desenvolupats que els macrosmiatics tenen una certa regressed al bulb
olfactori per fer-se mts independents d'aquest sentit que es I'olfacte i que
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CONDILLAC (Traite des sensations, 1754) va descriure coin ale plus humble
des sense (referint-se a la importancia de l'olfacte en l'home).

La formacio del bulb olfactori es semblant en tots els vertebrats, tant
amb hemisferis ccrebrals evertits corn invertits. En la majoria dels verte-
brats, el bulb olfactori inclou extensions dels ventricles laterals. En l'ho-
me, aquestes expansions s'obliteren de la mateixa rnanera 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
Ilargs peduncles de fibres mielinitzades, neurones disperses i glia.

Els axons de les cellules receptores de l'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 cellules mitrals i en plomall, essent aquestes
mitrals modificades.

En els rcptils, cada ccllula mitral cs associada amb dos o mes glomc-
ruls i amb un nombre mes gran als vertebrats inferiors.

Als mamifers, cada cellula mitral o en plomall tc una dendrita aca-
bada es un glomerul. Aixo fa que no hi hagi ja connexions difuses, sino
vies tancades mes especifiques.

L'augment evolutiu de 1'especificitat d'aquestes connexions comporta
un augment de la integracio dintre del bulb mitjancant descnvolupament
de neurones iperiglomerulars, en amfibis i especies superiors, que con-
necten amb els glomeruls adjacents.

Les fibres d'associacio intrabulbar, sobretot collaterals recurrents de
Ics cellules mitrals, tambc augmenten progressivament en l'escala filoge-
netica.

L'organitzacio ultrastructural de les sinapsis i 1'especificitat dels tipus
de connexions al bull) olfactori es quasi be idcntica en totes les classes
de vertebrats.

L'estructura histologica de base es de distribucio semblant en tots els
vertebrats.

La laminacio es poc desenvolupada en els petromitzonts, perb molt
en els mixinoides; hi ha alguns altres caracters del cervell dels mixinoi-
des regressius, que representen un estadi avancat de l'cvolucio.

Les neurones de l'brgan vomero-nasal projecten axons al bulb dels pei-
xos i a tin petit perb ben diferenciat bulb olfactori accessori a cada costat
en la majoria dels vertebrats terrestres.

En els amfibis i quasi tots els rcptils l'estructura del bulb olfactori
accessori es similar a la del bulb olfactori principal.
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Els mamffers filogeneticament mes evolucionats que els macrosmiatics

tenen una progressiva regressi6 del bulb olfactori . STEPHAN va constatar

una regressio molt marcada en la lfnia dels insectivors en els primats.

Aixo no obstant , STEPIIAN remarca que la regressio no segueix exactament

1'ordre filogenetic i que, per tant , la regressio del bulb olfactori no pot

esser considerada consecutiva al pro(:cs d'evoluci6. ETIENNE va estudiar

la linia de regressio cntre insectivors primitius, insectivors evolucionats,

prosimis i simis ", i obtingue resultats scntblants als de STEPHAN . ETIENNE

constata que en els sinus hi ha una regressio particularment significativa

del bulb olfactori , mentre que alguns prosimis tenon index olfactoris

(mesura relativa de volum) mes clevats que alguns insectivors primitius.

ETIENNE Na observar la regressio comparativa de les diferents capes en la

lima d' insectivors a primats , i va veure una Clara similitud de compor-

tament evolutiu cntre les capes gloinerular, plexiforine externa i cellular

(resultat de la uni6 de les capes mitral , plexiforme interna i granular, per

facilitar els calculs). Va observar que les capes fibrosa i periventricular

tenon resultats bastant diferents . La regressio del bulb olfactori en con-

junt esta en relacio amb la regressio a les capes.

En aquesta breu revis16 de l'anatomia comparada donarem especial
atenci6 al bulb olfactori huma en relaci6 al bulb olfactori dels animals
macrosmiatics que ja hem descrit abans.

En 1'home el bulb olfactori es format per una petita massa ovoide.
Per la part superior limita amb el lobul frontal i per la part inferior
auto la lamina cribosa de 1'etmoides . L'extrem anterior s'insinua sota un
petit plec de la duramater que cs la anomenada << tcnda olfactiva de
hrolard». La relaci6 de dimensions amb la totalitat de l'encefal ha variat
notablement en contparacio amb els animals macrosmiatics.

A part de la disminucio relativa de volums, 1 ' estratificaci6 en capes
tatnbc ha variat. Aquesta cstratificaci6 cs molt mes clara en els animals
macrosmiatics que en l'home. Els glomeruls no estan tan ben delimitats,
la capa mitral es, sovint , dificil de veure, 1'estrat plexiforme intern tam-
be, i mai no hi ha cavitat ventricular malgrat que WEtss i BRUNNER des-
criuen cellules ependimaries al fetus.

La manca de claredat a 1'estratificaci6 ha fet que WEiss, BRUNNER,

OGASAWARA 36 i LISS 21 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:

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

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

a) cellules mitrals (amb les caracteristiques propies) pero que no
formen un estrat individualitzat.

b) neurones en plomall.
c) neurones bipolars: Son escasses i no contacten amb el glorne-

rul, pero tenen connexions amb les neurones estrellades.
(1) neurones estrellades: Amb un soma rodo i prolongacions ra-

dials ben desenvolupades. Son les mcs nombroses.
e) Petites neurones: Amb un soma rodo amb inoltes i Harpies

prolongacions, bifurcades, que rodegen el glonrerul mentre que
unes altres travessen l'estrat ganglionar i es perden al tracte
olfactori lateral.

f) Minute Neurons: Amb un cos ro(1o i unes quantes dendrites
connectadcs amb les neurones mitrals i en plomall (no havien
estat descrites abans).

4. Fibres del tracte olfactori: Aquesta capa es caractcritza per Ies
fibres amieliniqucs i mieliniques que es disposen parallelament.
Hi ha tres tipus cellulars:

a) neurones bipolars (no descrites previanrent).
b) neurones multipolars.

c) petites neurones ovoides, anib dendrites que neixcn del mateix
pol i van parallelament a les fibres.

Basant-se en aquesta distribucio en capes, Liss va fer un estudi sobre

1'astroglia i les estructures perivasculars al bulb olfactori hurnir, emprant

la tccnica del carboriat argentic de Del Rio-Hortega aurb niodificacions

establertes per SCHAEDMBERG i pel nrateix Liss 211.

Liss troba poques cellules astroglials a la primera capa. A la capa
glomerular troba astrocits grans amb prolongacions llargues i primes,
forinant una densa xarxa periglomerular. A 1'cstrat 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 mcs de trobar dos elements diferents dels astrocits tipics: uns as-
trocits situats a 1'estrat ganglionar, amb cos oval i prolongacions radials
formant llacos (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 nolnbre de prolongacions Ilargues i rectes i unes altres en forma
d'espiral. Aquest tipus cs 1'anomenat astrucit en tirabuixo.
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Liss 26 va estudiar tambe les estructures perivasculars del bulb olfac-

tori huma (compostes per glia i elements mesodermics) i hi va veure cinc

tipus cellulars i un plex nervibs:

Astrocits perivasculars:

a) Astrocits 'amb moltes prolongacions que embolcallen les estructu-

res vasculars.

b) Astrocits am]) 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 mcs prolongacions que formen un plex

fibrillar sobre el vas.

3. Cellulcs perivasculars:

Son d'origen glial o indeterminat, amb un cos allargat i prolongacions

radials que son origen d'una densa xarxa de branques perivasculars.

4. CO-Jules transicionals:

Tenen un cos oval amb dues o mes prolongacions que semblen for-

mar part integrant de la paret del vas. Semblen intermedis entre la glia

perivascular i els pericits.

5. Pericits: Son de dos tipus: L'un to prolongacions ericades i 1'al-

tre forma una densa xarxa.

6. Hi ha un plex nervios perivascular.

Malgrat aquestes observacions i aquests estudis, en general s'accepta

que el bulb olfactori huma tc 1'estructura en capes descrites per CAJAL,

pero menys clara (i amb absentia de ventricle) i amb unes petites modi-

ficacions: La capa fibrillar es menor.

Els gloineruls estan menys delimitats i no tenon glia ni vasos sangui-

nis a l'interior.

A la iplexiforine externa, ROURI .urz PE.REZ va veure astroglia fibrosa

ntentre que en els animals hi ha el tipus mixt de Cajal.

En els animals rnacrosmiatics la dendrita principal de les neurones

mitrals pot dividir-se en dues per anar a dos glonieruls, malgrat que no

cs massa usual, mentre que a 1'home dona nomcs una branca. La neuro-

glia de la capa de les neurones initrals es satellit en l'home i mixta en

els animals macrosiniatics.

L'astroglia de la capa dels grans es fibrosa en 1'home i del tipus

mist als macrosniiatics.
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Quant al bulb olfactori accessori, si be cs troba al fetus, no es troba
a 1'individu adult. Aixo pot explicar la manca d'importancia de les fero-
mones a l'espccie humana, com ja hem vist.

A les nostres preparacions de bulb olfactori huma, hem constatat 1-a
inanca de claredat de la distribucio en capes, en grau superior al clue nos-
altres esperavem. Aixo pot esser explicat pen fet que les (peces van esser
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 SMrri-I i Liss". Aquests autors van trobar-hi canvis semblans als que
es trohen en altres llocs del sistema nervios central:

a) Atrofia generalitzada amb perdua d'elements neuronals. SMITH
defineix la proporcio de perdua corn is % de fibres l'any, comen-
cant en el del naixement.

b) Augment de la neuroglia, principalment de 1'astroglia.
c) Abundancia do cossos amilacis (Corpora Amilacea): Es molt im-

portant a la porcio central del tracte olfactori lateral. Nosaltres
hem trobat frequentment cossos amilacis que proven que els bulbs
utilitzats estaven en degeneracio senil.

En el bulb olfactori huma s'han descrit canvis simultanis a processos
patologics: Liss ha descrit canvis patol(')gics en neurones i neuroglia
en tin cas de neurornielitis optica. Liss ha vist augment de volum del
bulb en un cas de sarcomatosi de les meninges 27, a causa do proliferacio
('elements cellulars. JEr.GERSMTA ha observat perdua de cellules nervioses
i proliferacio de capilars i de ccllules glials en quatre casos d'idiocia
familiar amaurotica. Bi.ACOVESIEAYA ha trobat problemes en l'olfaccio
al 25 % dels casos de tumors de la fossa posterior.
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