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INTRODUCCION




Un ligero repaso de la anatomia comparada -
del sistema nervioso central en relacidn a la filogenia de
los vertebrédos muestra una clara tendencia al desarrollo
morfoldgico y funcional de las zonas rostrales del enpéfa-

lo (Delmas,1976), alcanzando su punto culminante en mamife
ros.

La importancia que van ganando las zonas --
rostrales la pierden en ciertos aspectos las zonas cauda--
les; progresivamente dejan de ser zonas de "control gene--
ral" para pasar a zonas especializadas en una funcidén o --
conjunto de funciones muy definidas, y en consecuencia de-
jan de ser "centro regulador" pasando a "centro regulado".
En peces, médula y cordencéfalo son las estructuras predomi
nantes, asumiendo el techo mesencefdlico las funciones de
un verdadero cerebro; las vesiculas diencefdlicas son ante
todo centros vegetativos, y el telencéfalo Gnicamente tie-
ne funcidn olfativa.

En reptiles las vias sensitivas de la médu-
1a y cordencéfalo sobrepasan el mesencéfalo, organizando -

en el diencéfalo un centro sensitivo, el tdlamo, que junto
al hipotdlamo como centro vegetativo, y los nlicleos estria

dos como centros motores, forman un paleoencéfalo, mds elge
vado que el cerebro mesencefdlico de los pesces. En mamife




ros es una estructura mds rostral, el neoencéfalo, 1a que
tomard el papel de médximo centro de integracidn.

A medida que la "cerebralizacién" avanza, -
los diversos centros encefdlicos se hacen mads comMplejos --
morfoldgica y funcionalmente como consecuencia del alto --
grado de especializacidn que van alcanzando, si bien algu-
nas veces "un organo puede muy bien tener una estructura -
mds compleja en lo0s representantes inferiores de los verte
brados" (Ramdn y Cajal,1911), como es el caso del centro -
mesencefdlico objeto de esta tesis.




SITUACION EN LA ESCALA ZOOLOGICA Y
SIGNIFICACION FUNCIONAL

Se denomina techo Gptico a una estructura la
minar, alargada y en forma de b6veda, .1ocalizada en el me--
sencéfalo, que cubre 1a parte superior de los 16bulos Opti-
cos y limita el tercer ventriculo. A

Es una formacidn caracteristica de vertebra-
dos no mamiferos. Aunque ya en cefaldpodos aparecen centros
visuales que de alguna manera pueden asimilarse a estructu-
ras asociadas al techo dptico (16bulos épticos), en los ver
tebrados primitivos (Anfioxus) aun no aparece ninguna zona
que pueda considerarse estructural o funcionalmente equiva-
lente al techo O6ptico. En Mixinoides se aprecia lo que po--
dria ser un techo Optico poco diferenciado; en peces esta -
estructura alcanza un notable desarrollo, siendo en Teleds-
teos donde presenta su punto culminante.

En anfibios y reptiles nos encontramos con -
una estructura completamente desarrollada, si bien en anfi-
bios urodelos la disposicibén histoldgica es similar a la --
condicidn embrionaria, propia de estadios primitivos, encon
trada en otros vertebrados (Kappers y cols., 1936; Herrick,
1948).




Es en aves dende el techo dptico alcanza la
mdxima importancia morfolégica y el mds alto grado de com-
plejidad estructural (P. Ramén, 1899; Ramén y Cajal, 1911),

En mamiferos, aunque se observan centros asi
milables estructuralmente al techo 6ptico, su escasa impor-
tancia morfoldgica y su reducida funcién, con respecto al -

resto de los vertebrados, llevaron a denominar a estas es-
tructuras tubérculos cuadrigéminos.

Funcionalmente, en todos los vertebrados a -
excepcidn de mamiferos, el techo Optico es el centro visual
primario, pero al descender en la escala zoolfgica este cen
tro mesencefdlico se va convirtiendo en el mds importante -
centro de correlacidn de impulsos exteroceptivos no 6pticos

(Leghissa, 1955; Sarnat y Netsky, 1976; Pearson y Pearson,
1976).

En Teledsteos, proyecciones sensoriales pro-
cedentes de 1a médula espinal y del bulbo son transportadas
al techo 6ptico a través de los haces dispersoy espinoencefd
licos y bulboencefdlicos. Las fibras procedentes del &drea -
acusticolateral y torus semicircularis transmiten al techo
optico impulsos vestibulares y auditivos.

Por estimulacidn eléctrica del techo dptico
del salmén se obtienen determinados movimientos reflejos -
del cuerpo (Akert, 1949). La intervencidn del techo Gptico
en el reflejo visual se ha podido demostrar mediante prue-
bas de este mismo tipo (Schwassman y Kruger, 1965b; Motoca_
wa y cols., 1958; Konishi, 1960; Sutterlin y Prosser, 1970)




Los métodos fisioldgicos tambien demuestran
la presencia en el techo §ptico de neuronas relacionadas -
con la actividad respiratoria (Ballintijn y cols., 1979).-
Ademds, estudios con HRP demuestran la clara relacidn de es
te centro con algunos nldcleos diencefdlicos y con el nicleo
del istmo, tanto en Teledsteos (Ito y cols., 1980) como en
anfibios (Wileznyski y Northcutt, 1977; Gruberg y Udin, --
1978) que amplian considerablemente la importancia funcio-
nal de este centro mesencefdlico.

Pero el techo 6ptico, como apuntdbamos antes
no es un simple receptor de impulsos, sino que integra la -
informacién recibida y coordina la respuesta adecuada (Duke
-Elder, 1958; Delmas, 1976), asi, por ejemplo, estd demos-
trada la integracidn visual y respiratoria (Ballintijn y -
cols., 1979), visual y auditiva (Suttlerlin y Prosser, 197@
visual y tactil (0'Benar, 1976).

Por otra parte, la observacidén de que el me-
nor o mayor desarrollo del techo Gptico, en su conjunto, es
independiente de 1a agudeza visual (Abbie y Ady, 1950), des
1iga de cierta forma a esta estructura mesencefdlica de la
funcidn G6ptica, resaltando su funcién de centro integrador
en vertebrados inferiores (Sarnat y Netsky, 1976; Delmas,
1976).




ORIGEN

E1 origen y la diferenciacidn del techo 6pti
co se localiza en la parte posterior del tercer ventriculo
y el acueducto cerebral. En su estado primitivo en peces, -
se localizan tres zonas bien definidas, que son areasde epi
telio neural que envuelven al ventriculo: una zona dorsal -
en el tectum medial, una basal en el tectum ventral, y otra
zona caudal en el tectum caudal (Kirsche, 1960; Richter y -
Kranz, 1970; Schmatola y Erdmann, 1973). Sigue una prolife-
racién de estas zonas y una ordenada actividad mitdtica que
es independiente de la inervacifn dptica, sin embargo la mi
gracion y diferenciacidon celular se incrementa por este ti-
po de inervacidn (Schmatola y Erdmann, 1973). Posiblemente
estas fibras aferentes actuen como factores neurobjotdcti--
cospara la migraci6n y diferenciacidn de las neuronas tecta
-{les (Sarnat y Netsky, 1976).

Despues del periodo mit6tico la migracidon de
los neuroblastos en los primeros estadios del desarrollo --

(dias 40 al 60) tiende a orientarse hacia la zona marginal
(Sharma, 1975).

Los neuroblastos, mds diferenciados en la zo




na de mayor divisidn celular, presentan una o mds protrusio
nes dirigidas hacia la superficie. En este periodo, algunas
neuronas de la zona rostral han iniciado la emigracidm ha--
cia Tas zonas superficiales, y recubriendo la superficie --
tectal se localizan unas pocas células en metafase tardia,
que podrian ser los precursores de las neuronas del estrato
6ptico (Sharma, 1975), esta serd la primera capa bien defi-
nida.

Poco antes de la eclosidn (62 dias en salmdn)
1a poblacidn celular de las zonas mds externas ha aumentado

y la estratificacidn sigue siendo difusa.

Después de la eclosidn la diferenciacidn de
1as neuronas tectales continua, siendo notable el desarro--
170 de los procesos dendriticos en las zonas externas. AsfT,
a los seis dias de 1la ec]dsién, el estrato blanco central -
estd ya constituido.

La zona periventricular comienza siendo muy
gruesa comparada con las restantes capas, para ir decrecien
do progresivamente a medida.que l1a migracidn celular dismi-
nuye, estabilizdndose hacia el dia 37 de vida fuera del hue
vo, Hacia ese dia tambien se puede afirmar que hay una res-
puesta visual definida.




CONSIDERACIONES GENERALES SOBRE LA ESTRUCTURA
DEL TECHO OPTICO

La caracteristica histoldgica mds notable del
techo dptico es su compleja y altamente ordenada estructura,
consecuencia de una marcada laminacidn del intrincado siste-
ma de fibras aferentes y eferentes y de su no menos complieja
citoarquitectura,

Considerando, por otra parte, las profundas -
variaciones morfoldgicas e histolégicas a 1o largo de la fi-
logenia de los vertebrados, su clara importancia en la fisio
logia de la visibn en los vertebrados no mamiferos, y los --
buenos resultados de las impregnaciones argénticas aplicadas
a este centro, no es de extrafar que ya los primeros neuro--
histdlogos se ocupasen ampliamente de &1,

Los pioneros en el estudio de la estructura

lque nos ocupa fueron Stieda (1861) y Viault (1876), que jun-
to con Fritsch (1878), Bellonci (1888) y Neumayer (1895), --
utilizando técnicas comunes, dieron a conocer la disposiciodn
macroscOpica del 16bulo Gptico, la disposicidn en estratos -
del techo 6ptico, y los principales fasciculos nerviosos que
se relacionan con éste. Estos estudios, aunque dan una idea
muy pobre de la estructura y en ningln caso permiten obtenen




una visidn aproximada de la importancia fisioldgica del te--
cho 6ptico, suministran datos fundamentales para todas las -
investigaciones que han seguido en este campo.

La aparicion del método de Golgi, con exelen
tes resultados en el techo Gptico, hacen de este un centro
ideal para la investigacidn neuroldgica.

Fusari (1887} es el primero en aplicar la --
técnica de Golgi al techo 6ptico de 1os peces; tres afios --
después P, Ramén (1890) publicd una exelente monografia so-
bre el techo 6ptico del barbo, que pasd desapercibida,_en -
1a que se hacfa un detallado estudio de la laminacién y una

profusa descripcidén de Tos principales tipos neuronales.

Van Gehuchten (1894), Neumayer (1895) y Mir-
to (1895), completan los datos de Fusari, y en 1899 p. Ra--
mdén recopila y amplia las observaciones realizadas hasta en
tonces sobre el techo G6ptico de los peces Teledsteos.

En esta primera etapa del estudio de este --
centro mesencefdlico las controversias en cuanto a la estra
tificacién y citoarquitectura, que se mantendran durante mu
cho tiempo, son notables: Stieda y Fritsch distinguen ocho
estratos, Fusari{ y Mirto consideran catorce, P. Ramén defi-

ne diez zonas, y Van Gehuchten solo considera tres.

Estos trabajos relativos a 1a estratifica<--
cidn obedecen a consideraciones puramente morfoldgicas, si
bien algunos autores como P. Ramdn (1899) y Cajal (1911) ya
indican que la estratificacién ha de tener un sentido fun--
cional, y aunque la escasez de datos fisiolégicos no permi-
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tiera una correcta interpretacidn de l1a estructura, apuntan
que "los minimos cambios en la posicién y direccibn de 1las
fibras aferentes y eferentes provocan modificaciones corre-
Tativas en la situacibn y espesor de las capas celulares, -
as{ como en la forma de las neuronas de estas" (Cajal, 1911)
dando de este modo un sentido funcional a las variaciones -
estructurales del techo 6ptico en 1a escala de los vertebra
dos.

E1 primer estudio de la estratificacidn de -
este centro en vertebrados, desde una base funcional, se --
realizé en urodelos (Herrick, 1917) que presentan, como se
indicé'anteriormente, una estructura muy simple en compara-

cibn con otros vertebrados.

Afios después, una estratificacidén morfoldgi-
co-funcional del techo dptico de reptiles (Huber y Grosby,

1933) se acepté como vdlida para todos los vertebrados.

Esta estratificacidn comprende seis capas:
1.-Estrato 6ptico
2.-Estrato fibroso y gris superficial
3.-Estrato gris central
4,-Estrato blanco profundo
5.-Estrato gris periventricular

6.-Estrato fibroso periventricular

Si bien esta estratificacidon, en 1ineas gene
rales puede servir de esquema bdsico en todos los vertebra-
dos no mamiferos, las diferencias en la cito y fibroarqui--
tectura tectales, consecuencia de la diversidad de niveles

de integracidn sensorial, obligan a divisiones menos genera




les que permitan una clara localizacidn de los elementos in
tegrantes.

En oposicién a esta divisién, Leghissa (1995])
propone otra, especifica para Teledsteos, en la que distin-

gue zonas, estratos y planos (cuadro 1).

La complejidad de esta divisid6n a nivel de -
planos la hace poco prédctica, a nivel de zonas es demasiado

general, pero la divisidn en estratos se ajusta mucho mejor
que las utilizadas con anterioridad para Teledsteos.

Un conocimiento mds profundo del techo dpti-
co permite introducir modificaciones que afectan especial-
mente a la extensidn de los estratos (Vanegas y cols., 1974
Vanegas, 1975; Schroeder y Vanegas, 1977; Roneskie y Schar-
ma, 1979; Meek y Schellart, 1978; Kishida, 1979; Lara y --
cols., 1980).
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AFERENCIAS Y EFERENCIAS

La Taminacidn tectal recuerda en algunos as-
pectos a la de la retina: capas de pericarion alternan con
capas de sinapsis (Smidt, 1972). Un detenido estudio del sii
tema Gptico de Teledsteos (Meader, 1934) demostrd que en vey
tebrados inferiores el techo dptico aparece como el princi-
pal receptor de terminales de fibras 6pticas, que no son mas
que axones de células ganglionares de la retina, que salen -
del ojo a través del nervio Gptico. Estudios histoldgicos dg
mostraron proyecciones de los distintos cuadrantes de la re-
tina en diferentes partes del tectum contralateral (Lubsen,
1921; Stroer, 1939; Akert, 1949; Leghissa, 1955) 1o que con-
firma los estudios anatdmicos que indican cruzamiento total
de las fibras O6pticas a nivel del quiasma. -

Progresos fundamentales para el conocimiento
de la organizacifn retinotectal en Teledsteos son las obser-
vaciones de Sperry (1942, 1945, 1948) sobre la regeneracidn
del nervyio 6ptico en anfibios y peces, y la puesta a punto -
del método electrofisiolfgico de "potencial evocado" por Ap-
ter (1945). Los estudios de regeneracién (Gaze, 1959; Matu-
rana y cols., 1959;Jacobson y Gaze, 1965; Gaze y Scharna, -
1970; Yoon, 1971; Murray, 1976; Marotte y cols., 1979; Wye-




Dvorak y cols., 1979; Raymond y cols., 1980) dan idea de la
organizacifn espacial de la visidn.

Los primeros estudios electrofisiolégicos ( -
Buser y Dussarlier, 1953; Schadé y Weiler, 1959; Schwassmann
1962) aportaron la organizacidn de las proyecciones retino-
tectales en algunos puntos del tectum; trabajos posteriores
( Jacobson y Gaze, 1964; Schwassmann y Kruger; 1965 a,b; - -
Schwassmann, 1968; Schwassmann y Krag, 1970; Vanegas y cols.
1974) permiten un mapeo electrofisiolfgico mds exacto de las
aferencias retinianas del techo 6ptico de Teledsteos.

Trabajos con técnicas autoradiogrdficas (Nea-
le y cols., 1972; Graftein, 1967; Landreth y cols., 1975;Re-
perant y Lemiere, 1976) y utilizando peroxidasa de rédbano ' -
(Peyrichoux y cols., 1977; Schmidt, 1973) aportan nuevos da-
tos a la distribucidn de las aferencias retinianas en el sig
tema de laminacibn tectal.

Los axones retinotectales alcanzan el techo -
6ptico por Tos tractos 6pticos dorsomedial y ventrolateral 4
terminando en los estratos 6pti£o (so), fibroso y gris supen
ficial (SFGS). Algunas fibras retinotectales atraviesan a lo
largo del estrato blanco central (SAC) terminando en este -

mismo estrato o en zonas muy prdximas a 1. En ningln caso =
se localizan terminales 6pticos en el estrato marginal (SM)

o periventricular (SPV), si bien en este Gl1timo pueden loca-

lizarse algunos desplazados del blanco central (Vanegas, - -
1975).

Aunque las proyecciones retinotectales son -
las mds estudiadas, tan s6lo son una parte del sistema tec-




tal de fibhras aferentes.

Otro de los grupos mds importantes 1o consti-
tuyen las fibras telecéfalo-tectales, que alcanzan el techo
dptico por el margen dorsomedial y por la regifn ventrolate-
ral, localizandose en la estratificacién tectal en zonas su-
periores del estrato 6ptico, aunque la mayorfa se encuentran
en las zonas mds elevadas del estrato blanco central, y tam-

bién a nivel de la zona central del estrato gris central (Vg
negas, 1975; Vanegas y Ebbesson, 1976). Estas proyecciones

son de tipo ipsilateral,

E1 torus longitudinalis es también un impor-
tante foco de aferencias tectales (Leghissa, 1955), que se -
localizan principalmente en el estrato marginal del tectum -
ipsilateral, zona a la que pueden llegar bien directamente -
por el margen dorsomedial, bien via estrato blanco central -
por las zonas laterales y ventrolaterales (Ito y Kishida, -
1978).

E1 techo 6ptico también recibe fibras del he-
misferio tectal contralateral. Estas fibras se localizan ex-
clusivamente a 1o largo del estrato blanco central, y termi-
nan en la zona inferior del estrato gris central, que es e-

quivalente al nivel de origen de estas fibras (Vanegas, 1975
Ebbessonn y Vanegas, 1976).

En cuanto a las eferencias del techo 6ptico,
estudios recientes indican que siguen un patrdn comin en Te-
ledsteos, excepcidn hecha de las proyecciones que se dirigen
al diencéfalo y pretectum (Campbel y Ebbesson, 196%; Laufer
y Vanegas, 1974; Schroeder, 1974; Vanegas y cols., 1974 ; -
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Vanegas, 1975; Ebbesson y Vanegas, 1976; Sligar y Voneida, =
1976; Grover y Scharma, 1979).

Podemos clasificar las eferencias tectales -
en: A) ascendentes; B) ascendentes contralaterales; C) medig
les; D) descendentes (Grover y Sharma ., 1979).

A) Atraviesan el techo dptico rostralmente hga
cia el tdlamo y pretectum ipsilateral (Schnitzlein, 1962). -
Se localizan terminales de estas proyecciones en el cuerpo -
geniculado lateral, drea tectal, nicleo pretectal y nucleus
rotundus.

Estas fibras se extienden rostralmente a lo -
largo de] estrato dptico y del blanco central (Vanegas, 1975
Ebbesson y Vanegas, 1976; Grover y Scharma, 1979).

B) Este tipo de eferencias se introducen en -
la comisura horizontal, transversa, menor y posterior, alcan
zando el nucleus rotundus contralateral, la parte ventral -

del nicleo pretectal, y el tectum rostral (Ebbesson y Vane-
gas, 1976; Grover y Scharma, 1979).

C) Las proyecciones mediales se localizan en

el estrato blanco central; hacia la zona media del techo &p-
tico se inclinan y descienden al estrato periventricular, pa
sando seguidaménte a las comisuras intertectales, alcanzando
el techo contralateral, atraviesan el estrato periventricu-

lar y terminan en el estrato blanco central (Ebbesson y Vang
gas, 1976; Slijgar y Voneida, 1976; Grover y Scharma, 1979),
p zonas inferiores del estrato gris central (Vanegas, 1975;
Fbbesson y Vanegas, 1976).
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Otros grupos de proyecciones, con origen en -
los estratos inferiores del techo 4ptico, hacia la zona me-
dia del estrato blanco central, se dirigen al torus longitu-
dinalis contralateral (Vanegas, 1975; Ebbesson y Vanegas, -

19763 Sligar y Voneida, 1976; Ito y Kishira, 1978).

D) Estas fibras atraviesan el estrato periven
tricular, dirigiendose por las zonas ventromedial y ventrolal
teral hacia el tegmentum. Forman los mayores paquetes de fi-
bras tectales eferentes.

Alcanzan el tegmentum del cerebro medio ipsi-
lateral, localizdndose terminales cerca de los grupos celula]
res dorsolaterales, del ndcleo del itsmo y de la formacidn -

reticular mesencefdlica (Ebbesson y Vanegas, 19763 Sligar vy
Voneida, 1976; Grover y Scharma, 1979).

La mayoria de las fibras descendentes se divi
den en un paquete {ipsilateral y otro contralateral. E1 ipsi-
lateral desciende a la médula, localizdndose terminales en -
la formacidn reticular lateral a lo largo de su recorrido. -
£1 componente contralateral termina cerca de la formacidn re
ticular del puente y de 1a médula (Vanegas,'1975; Ebbesson y
/anegas, 1976).




ESTUDIOS ESTRUCTURALES Y ULTRAESTRUCTURALES

CELULAS

Los estudios realizados sobre los elementos
celulares que forman parte del techo Gptico de Teledsteos -
podemos dividirlos en dos grupos, seglin se refieran a neurg
nas o a células gliales.

La clasificacidon de los elementos neuronales
se realiza atendiendo a su posicidn y morfologfa, prestando
especial atencidn al soma, asi como a las caracteristicas -
del arbol dendrftico y recorrido axonal. Son las técnicas -
de impregnacidn argéntica las mds apropiadas para este tipo
de obsevaciones,

Los estudios con microscopia electrénica, --
proporcionan detalles mds finos sobre las c&lulas (neuronas
y glia), con 1o cual se ha podido 1legar a un conocimiento
mds exhaustivo de estos elementos.

Aunque el primer estudio con la técnica de -
Golgi del techo 6ptico de Teledsteos (Fusari, 1882) arras-

tra los prejuicios de la teorja intersticial de Golgi, ya -
en el siglo pasado se hicieron descripciones minuciosas de

18




la morfologia de los principales tipos neuronales de este -
centro mesencefdlico (Gehuchten, 1894; Neumayer, 1895; Mir-
to, 1895), destacando las realizadas en barbo por P. Ramén
(1890, 1899). Al digual que en la estratificacidén, la deter-
minacidén de tipos neuronales en el techo O6ptico es objeto -
de polémica desde estos primeros estudios, y en este caso -
las especiales caracteristicas de las técnicas de Golgi no
colaboran a unificar criterios.

Si bien en la estratificacidén los estudios -
recientes parecen tender a una unificacidn de resultados, -
en las caracteristicas de los tipos neuronales siguen pre--
sentando discrepancias (Leghissa, 1955; Vanegas y cols.,, --
1974, Vanegas, 1975; Butler y Ebbesson, 1975; Schroeder y -
Vanegas, 1977; Meeck y Schellart, 1978; Kishida, 1979; Lara
y cols., 1980).

La diversidad en el nimero de tipos obedece
principalmente a que el autor aplique criterios muy amplios
(Vanegas, 1975, solo considera tres tipos), o estos crite--
rios sean mds rigidos (Meeck y Schellart, 1978, consideran
quince tipos y un gran niimero de subtipos).

Sin embargo en cada estrato aparecen algunas
neuronas que se adaptan a las diversas descripciones, inclu
so en especies diversas, asi la presencia de neuronas de --
cuerpo redondeado, localizadas en el SPV, con una larga pro
longacidn ascendente, que puede emitir ramas laterales y al
canza el SFGS, o incluso el SO, son descritas en Carassius
auratus (tipo XIV *large*, XV, y dos subtipos del XIV *sma-
11", de Meeck y Schellart, 1978) Barbus fluviatilis (P. Ra-
mon, 1899) Salmo irideus (Bathelt, 1970), Eugerres plumieri
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(Vanegas y cols., 1974) Bagrus e Ictalurus (Schroeder y Va-
negas, 1977), Cyprinus carpio (lara y cols., 1980), coinci-
diendo tambien con las periventriculares de Leghissa.

Lo mismo sucede con los elementos multipola-
res del SAC y con las neuronas monopolares de soma pirifor-
me localizadas en este mismo estrato.

Los elementos neuronales de los estratos GC
y PI se caracterizan por un notable desarrollo de sus pro--
longaciones horizontales; entre las verticales predominan -
las ascendentes arborizandose en la mitad superior del SFGS
y en el SO.

Son las neuronas de los estratos FGS y 0 las
que envian sus prolongaciones al SM, donde contactan con --
las fibras tipicas de este estrato. Es de notar la abundan-

cia de espinas dendriticas en las prolongaciones de algunas
neuronas al alcanzar el SM.

Intercaladas con estas neuronas se describen
otras con dendritas de recorrido horizontal.

En la investigacidn de los elementos gliales
en peces, los métodos de impregnacifn metdlica evidenciaron
la existencia de largos procesos ependimales (Nansen, 1886;
Mirto, 1895; Retzjus, 1893; Muller, 1900; Szudnicka, 1900;
Ramén y Cajal, 1911; Achdcarro, 1915), que en algunas regio
nes, entre ellas el techo dptico, se extienden desde el ex-
tremo periventricular, hasta la superficie subpial. Para Ra
mén y Cajal (1911) estos elementos ependimales, o células -

neuroepiteliales, serian los dnicos componentes gliales en




algunos vertebrados inferiores, constituyendo el parenquima
cerebral. Poco después Achlicarro (1915) reconoce la existen

cia de neuroglia autdnoma en algunas regiones del encéfalo
de Telebsteos.

En estas primeras investigaciones se apunta
que los elementos ependimales tienen funcidn de nutricidn y
soporte, en mamiferos adscritas a la neuroglia; otros auto-
res consideran que tambien podrian ser elementos secretores

(Achtcarro, 1915; Agduhr, 1932).

En cuanto a los demds elementos gliales, la
microscopia dptica en el techo Gptico de Telebsteos, no ha
aportado datos significativos. Por contraste, la glia fue -
el primer objeto de los estudios ultraestructurales en este
centro mesencefdlico.

La estructura fina de 1a porcidn perinuclear
de los ependimocitos ha sido ampiiamente estudiada en verte
brados (Schultz y cols., 1956; Duncan, 1957;Bellairs, 1959;
Tennyson y Pappas, 1962; Brighman y Palay, 1963; Klinker---
fuss, 1964), pero la estructura del largo proceso ependima-
rio que atraviesa el techo 4ptico parece haber 1lamado me--

nos la atencidn, y solo algunos autores se ocupan de ella
(Kruger y Maxwell, 1966; Laufer y Vanegas, 1974a).

E1 ndGcleo de estas células ocupa una posi=-
cidn variable, tendiendo a localizarse en la superficie pe
riventricular, E1 eje del proceso no excede de 1-2 micras

de diametro, y contiene en su porcidn central numerosos fi-
lamentos finos en una densa matriz; el citoplasma que rodea
esta porcidn es menos denso y se continua en las expansio--
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nes laterales,

A 1o largo del proceso ependimal han sido lo
calizados diversos orgdnulos, siendo los mds caracteristi--
cos mitocondrias de orientacidn longitudinal, vacuolas cla-
ras, cuerpos densos reminiscentes de grdnulos de secrecién,
glucdgeno, y un particular sistema de reticulo endoplasmico
liso ¢gistribuido en placas perpendiculares al eje mayor del
proceso, con un perijodo de 0'2-0'35 micras (Kruger y Maxwe-
11, 1966).

Las uniones fipo faca ocluyente entre célu--
las ependimarias son muy frecuentes en las zonas periventri
culares. En las proximidades de 1a subpial, este tipo de --
uniones entre prolongaciones ependimales se incrementan con
siderablemente, pudiendo observarse tambien facias ocluyen-
tes entre estas prolongaciones y prolongaciones de astroci-
tos.

La denominacidn de los ependimocitos como --
"astrocitos ependimales" (Tennyson y Pappas, 1962; Klinker-
fuss, 1964), se justifica en parte con la sugerencia de Kru
ger y Maxwell de que estos elementos sean una transicidn --
hacia astrocitos. Por otra parte, los contactos ocasionales
con capilares sanguineos observados por Achiicarro (1915) y
confirmados posteriormente en encéfalo de peces por Horst--
mann (1954), acentuan aun mds el paralelismo con astrocitos

Rodeando capilares sanguineos, ademds de pro
cesos ependimales, a microscopia electrdnica se han locali-
zado procesos ricos en fibrillas (Nakajima y cols., 1965;
Kruger y Maxwell, 1967) que parecen homd6logos a los astroci
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tos de mamiferos (Mugnaini y Walberz, 1964; Maxwell y Kru--
ger, 1965a,b). Son estas células parecidas a Jos astrocitos
de mamiferos los elementos gliales mds abundantes en el en-
céfalo de Teledsteos. Presentan grdnulos de gluclGgeno espar
cidos por el citoplasma, y la cantidad de gliofibrillas es
considerablemente menos notoria que en los astrocitos de --
vertebrados superiores ( Kruger y Maxwell, 1967). La zona -
perinuclear puede presentar formas muy diversas, con organe
las citoplasmdticas relativamente esparcidas, 1o que difi--
culta su identificacidn, sin embargo, la densidad citoplas-
matica, relativamente baja, y los ocasionales haces de fi--
brillas y grdnulos de glucdgeno permiten su localizacidn en
Telebsteos (Robertson y cols., 1963; Nakajima y cols.;1965;
Kruger y Maxwell, 1967; Garrido, 1978; Velasco, 1980).

Los oligodendrocitos se caracterizan ultraes
tructuralmente por su densa matriz citoplasmatica, gran can
tidad de ribosomas libres, y a veces extensos sistemas de -
microtdbulos, no presentandose las fibrillas tipicas de as-
trocitos (Kruger y Maxwell, 1967). E1 nicleo de estos ele--
mentos neurogliales presenta generalmente un aspecto irregu
lar, con frecuentes identaciones; es bastante heterocromdti
co, presentando gruesos aclmulos asociados a la membrana nu
clear (Garrido, 1978; Velasco, 1980). Las anteriores carac-
teristicas dan a los oligodendrocitos un aspecto oscuro a -
microscopia electrdnica.

E1T G1timo elemento glial, las células micro-
gliales, son objeto de polémica en vertebrados inferiores.
Para algunos autores (Kruger y Maxwell, 1967) no hay datos
suficientes para permitir distingir microglia, y consideran
oligodendroglia 1o que otros autores (V111egas'y Fernandez,




1966) identifican como microglia. Por otra parte, estos po-
sibles elementos microgliales son tomados por"neuronas oscu
ras" en algunas investigaciones (Mugnaini, 1965). La escasa
cantidas de citoplasma perinuclear y un ndcleo muy hetero--
cromdtico con profundas escotaduras, son caracteristicas =--
que para algunos autores diferencian microglia,de oligoden-
droglia en Teledsteos (Velasco, 1980).

ESTRATOS

E1 primer estudio ultraestructural del techo
6ptico de Teledsteos, considerado globalmente, 1o realizé -
Ito (1971), y localiza cinco estratos que estdn de acuerdo,
en nimero yrlimites, con los propuestos por Leghissa (1962)
En terminos generales, los datos suministrados por Ito coip
ciden con los de investigaciones posteriores (Laufer y Vane
gas, 1974a,u; €iani y cols., 1975; Villani y cols., 1979; -
Ito y cols., 1980).

Estrato'margina1 (SM).-

E1 estrato marginal aparece formado por fi--
bras amielinicas, dendritas y astrocitos intercalados; tam-
bien se localizan los complejos que forman las prolongacio-
nes ependimales con las de los astrocitos, que constituyen
la Timitante superficial subpial.Las fibras amielinicas se
resuelven en terminales identificados por Ito y cols. (1980
como de tipo S-1, que coinciden con la descripcién de Lau--

fer y Vanegas (1974a,b) de: los terminales de este estrato,

Ito (1971) considera que las dendritas del -
estrato marginal, muy espinosas, proceden de las porciones
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superiores del estrato gris central; para Laufer y Vanegas
(1974a) las dendritas de este estrato pertenecen a dos ti--
pos distinguibles por su orientacifén y didmetro, y tendrian
su origen en el estrato fibroso y gris superficial. En cual
quier caso las espinas dendriticas son el elemento postsi--
ndptico, contactando a veces con mds de una fibra marginal,
pudiendo localizarse tambien fibras que contactan con vare-
rias espinas dendriticas. Es frecuente que el complejo si--
ndptico esté envuelto por elementos gliales (Ito, 1971, Lau
fer y Vanegas, 1974a; Ito y cols., 1980).

Estrato 6ptico (S0).-
Inmediatamente por debajo del estrato margi-

nal se encuentra el estrato 6ptico (zona superior del plexi
forme y fibroso esterno de Ito, 1971), su caracteristica --
mds notable es el gran nlmero de axones mielinicos.que inte

gran su estructura,

Para Laufer y Vanegas (1974a,b), en este es-
trato se distinguen ultraestructuralmente tres zonas. La --
méds superficial tendrfa gran cantidad de axones mielinicos,
de curso parasagital, y un pequefio nGmero de fibras como --
las descritas en el estrato marginal. La zona intermedia --
del estrato Optico es pobre en fibras mielinicas, abundan -
lTos delgados axones amielinicos y varios tipos de termina--
les ax6nicos. Por debajo de esta zona, vuelven a localizar-
se numerosas fibras mielinicas de recorrido parasagital; --
lTos haces de fibras estdn separados por dendritas ascenden-
tes de neuronas con pericarion localizado en estratos infe-
riores, y por procesos gliales.

Los terminales ax6nicos predominantes en es-

te estrato son del mismo tipo que los observados en el es--




trato marginal, si bien Ito y cols. (1980)sefialan que parte
de estos podrian pertenecer al tipo que ellos denominan S-5
tambien se localizan otros terminales de vesiculas esféri--

cas(S-2,5-3,5-6) en menor proporcibn, y otros con vesiculas
aplanadas (F-1,F-2).

En este estrato se localizan somas neurona--
les en las zonas inferiores, limitando con el estrato fibro
so y gris superficial; presentan forma piriforme y corres--
ponden a neuronas horizontales del estrato Gptico (Ito,1971
Vanegas y cols., 1974; Laufer y Vanegas, 1974a), estos cuer
pos celulares pueden estar rodeados por procesos gliales --
(Laufer y Vanegas, 1974a), localizandose en algunos casos -

contactos soma-soma (Ito, 1971).

Por todo el estrato se observan elementos --
gliales dispersos, predominando los oligodendrocitos en las

zonas mielinicas, y astrocitos en las sindpticas.

Estrato fibroso y gris superficial (SFGS).-
E1 estrato fibroso y gris superficial presen

ta un grosor variable en las distintas regiones del techo -
6ptico de Telebsteos, 1legando a desaparecer en las regio--
nes ventroapicales. Estd formado por axones mielinicos iden
tificados como aferencias retinianas (Laufer y Vanegas,1974
b; Vanegas, 1975), que recorren el estrato en todas direc--
ciones, y dendritas de orijentacidén vertical y horizontal.

La caracteristica mds notable de este estra-
to viene dada por los terminales axdnicos con mitocondrias
de matriz clara, algunas vacuolas, pocos microtibulos, y ve
sfculas esféricas a veces con ndcleo denso (Ito, 1971; Lau-




fer y Vanegas, 1974a; Ciani y cols., 1975; Villani y cols.,
1979). Ademds de este tipo se han descrito otros terminales
de vesiculas redondeadas (S-2,5-3,5-6 de Ito y cols., 1980)

asi como terminales de vesiculas aplanadas, en mayor propor
cién que en el estrato 6ptico (Ito y cols., 1980).

En el estrato fibroso y gris superficial se
han descrito cuatro tipos de somas neuronales. En las zonas
mds profundas del estrato se localizan grandes cuerpos celu
lares de forma piramidal que destacan por su matriz densa a
los electrones, la abundancia de orgdnulos citoplasmidticos
y su orientaci6én radial (Villani y cols., 1979). E1 nicleo
de este tipo celular se describe.como oval con pequefias =+--
irregularidades en su superficie y densidad homogénea. En -
el citoplasma destaca la abundancia de reticulo endoplésmi-
CO rugoso, microtibulos, mitocondrias y polirribosomas 1i--
bres, La superficie de este tipo celular puede estar par=--
cialmente rodeada por procesos gliales, y se considera que
el 10% de la superficie del pericarion estd formando contac
tos sindpticos (Laufer y Vanegas, 1974a).

E1 segundo tipo neuronal descrito en el es--
trato fibroso y gris superficial, presenta un soma mds pe--
quefio que el tipo anterior, con una matriz muy poco densa,-
rica en mitocondrias, reticulo endopidsmico y ribosomas; -~
los microtdbulos son poco numerosos. E1 nlcleo de estas cé-
lulas se describe como redondeado, de posicidn central, ocu

pando la mayor parte del cuerpo celular (Vanegas y cols., -
1974; Laufer y Vanegas, 1974a).

Los dos tipos restantes de somas neuronales
localizados en el estrato fibroso y gris superficial perte-
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necen a elementos con ramificaciones de desarrollo horizon
tal. Laufer y Vanegas (1974a) las consideran neuronas hori-

zontales oscuras y claras, haciendo alusidn a la diversa --
densidad electrdnica de sus respectivos citoplasmas.

Las oscuras presentan un gran niicleo que ocu
pa casi todo el soma, con un contorno liso y densidad homo-
g&nea (Villani y cols., 1979). E1 citoplasma es electroden-
so, contiene numerosos ribosomas 1ibres, pequefias mitocon--
drias, un Golgi bien desarrollado y ret{culo endoplédsmico -
rugoso.

Las horizontales claras tienen una forma =--
oval, de tamafio semejante al de las oscuras; su ndcleo es -
oval, grande y excéntrico. E1 citoplasma de estas células -
es poco denso y contiene, ademds de los orgdnulos tipicos,
cuerpos multivesiculares e inclusiones densas a los electro
nes.

Zona gris central (SGC-SPI).-

Por debajo del estrato fibroso y gris super-
ficial, se localiza la zona gris central formada por una --
porcidn plexiforme en su-parte superior (SPI)y bajo esta el
estrato gris central. Los constituyentes mds importantes de
esta zona son dendritas orientadas verticalmente, proceden-
tes de neuronas con soma en estratos inferiores del techo -
dptico., E1 didmetro de estas prolongaciones suele ser infe-
rior a una micra, pero en ocasiones alcanzan hasta seis mi-
cras. Presentan un citoplasma claro, con microtdbulos, mito
condrias alargadas y sistemas de cisternas.

Al igual que en el estrato fibroso y gris su
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perficial, son los terminales S-5 los que predominan clara-
mente sobre los restantes de vesiculas esféricas, presentan
dose los dos tipos de terminales de ves{culas aplanadas(F-1
F-2)en nimero parecido (Ito y cols., 19808). En la porcidn ==
central de esta zona se localiza una franja rica en termina
les S-4, densamente empaquetados con otros de tipo F-2 y pe
quefias dendritas (Ito y cols., 1980).

En cuanto a los tipos neuronales localizados
a microscopia electrdnica varian de unos estudios a otros:
Laufer y Vanegas (1974a) describen solo dos, Ito (1971) con
sidera cuatro, y Villani y cols. (1979) tres. Todos locali-
zan neuronas fusiformes en las zonas superficiales, con ci-
toplasma claro, conteniendo los orgédnulos tipicos, y un nl-
cleo grande, homogéneo y poco denso. Ito (1971) tambien des

cribe en neuronas que se ajustan a este tipo. gran cantidad
de neurotlbulos en el pericarion.

En 1a mitad inferior del estrato se observan
neuronas grandes, multipolares, con abundante matriz cito--
pldsmica poco densa en la que son frecuentes las mitocon=--
drias, polirribosomas, retfculo endopldsmico rugoso, micro-
tibulos y abundante reticulo endopldsmico 1iso; Ito (1971)
describe para sus dos tipos, que se ajustan a esta descrip-
ci6n (ovales medianas y grandes multipolares), un aparato -

de Golgi a veces muy poco manifiesto, y vesiculas del tipo
de los lisosomas.

Estrato blanco central (SAC).-

El estrato blanco central presenta un aspec-
to semejante al fibroso y gris superficial, excepto en las

zonas dorsales del techo 6ptico, donde hay paquetes mielini
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cos. En la zona superior del estrato estas fibrasmielinicas
presentan un recorrido en el plano sagital, y en las zonas
inferiores en el transversal. Entre las fibras mielinicas -,
se localizan algunos paquetes de axones amielinicos.

En este estrato tambien se localizan numero-
sas dendritas que 1o cruzan verticalmente, procedentes de -
neuronas piriformes con soma localizado en esta misma capa,
y prolongaciones dendriticas de células periventriculares;
otras dendritas se orientan de modo transversal o parasagi-
tal; ademds son frecuentes los procesos ependimales con una
orientacidn vertical.. E1 nilnero de terminales ax6nicos de-
tectados en este estrato es escaso(Ito y cols,,1980).

En el estrato blanco central se han descrito
dos tipos de cuerpos neuronales diferenciables ultraestruc-
turaimente. Uno de estos tipos presenta forma redondeada o
piriforme, es de gran talla y contiene un nlcleo voluminoso
redondeado u oval; las caracteristicas de los orgdnulos ci-
toplasmdticos son idénticas a las descritas para las piri--
formes del estrato fibroso y gris superficial (Laufer y Va-
negas, 1974a). En estas células es frecuente observar el na
cimiento de un proceso que se dirige a los estratos superio
res del techo dptico.

E1 otro tipo neuronal con pericarion en el -
estrato blanco central presenta un cuerpo celular alargado,
en direccidén horizontal, con un nlcleo oval y un citoplasma

de baja densidad y abundantes orgdnulos. '

Estrato periventricular (SPV).-
La porcidn mds profunda del techo fptico, 11

T
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mitante con el tercer ventriculo, es el estrato periventri-
cular. Estd constituido por un denso empaquetamiento de neu
ronas piriformes o redondeadas pequefias, con un nicleo cla-
ro que ocupa la mayor parte del pericarion (Laufer y vane--
gas, 1974a; Villani y cols., 1979). Estas neuronas emiten -
una Gnica prolongacidén de recorrido vertical ascendente. El
escaso citoplasma de estas neuronas es de baja densidad y -
contiene mitocondrias, polirribosomas, reticulo endopldsmi-
co 1iso y rugoso, y algunas veces inclusiones de alta densij
dad electrdnica. Algunos autores describen en este estrato
un segundo tipo neuronal con cuerpo celular grande y abun--
dante citoplasma (Villani y cols., 1979).

Juynto a los somas neuronales se observan den
dritas de recorrido vertical y procesos ependimales que ---
atraviesan el estrato en direccidn ventriculo-pial. Las zo-
nas perinucleares de los elementos ependimales se localizan
en las regiones mds profundas del estrato, como seflalamos -
en pdginas anteriores.

.- Los astrocitos.son los.elementos peurogiia-+
les predominantes en este estrato.

SINAPSIS

E1 estudio del sistema nervioso es, en gran
medida, el de las conexiones neuronales. La microscopia &p
tica aporté, ya en el siglo pasado, imdgenes claras de si-
npsis en el sistema nervioso central tras el empleo de los
métodos de Golgi y azul de metileno, a los que suman poco
después, con buenaes:egsultados, métodos de plata, tincio--
nes mitocondriales (Bodjan, 1937) y técnicas para microsco
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pia Gptica y electrdnica (Abadia-Fenoll, 1972).

Los primeros estudios sindpticos eran deta-
1lados y extensos, mostrando variedad morfoldgica en las si
napsis (Ramén y Cajal catalogd once tipos). La existencia -
de tantos tipos sindpticos apunta una gran diversidad en --
las relaciones funcionales.

A pesar de la imposibilidad de una completa
seriacidn y de ta compleja distribucién de los procesos neu
ronales, que dificultan notablemente el estudio de las co-
nexiones de una neurona o de una prolongacién, la microscgo
pifa electrdnica es un medio extremadamente eficaz en el es
tudio de las relaciones sindpticas.

En el techo Gptico de Teledsteos, las inves-
tigaciones de la estructura sindptica son muy numerosas, -
tratdndose desde diversos puntos: fisio]égico(Vanegas y =--
cols., 1971la,b; Vanegas y cols,, 1973; Vanegas y cols., --
1974), ultraestructural (Ito, 1971; Laufer y Vanegas, 1974a,
b; Ito y cols., 1980) e histoquimico (Contestabile, 1976a,b
Contestabile y cols., 1979; Francis y Schechter, 1979; Vi-
1lani y cols., 1979; Schwartz y cols., 1980; Migani y cols,
1980).

No existe un criterio unanimemente aceptado
que permita una sistematizacidon en el estudio de las sinap
sis; no obstante, al revisar las conexiones sindpticas en
el techo dptico de Telebsteos, nos atendremos a los mds uti
' 1izados y consideraremos: el mecanismo de transmisién, la
naturaleza de 1os elementos neuronales que intervengan y la
posible accidén funcional sobre el elemento postsindptico.
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Por el mecanismo de accidn se distinguen dos
grandes tipos de sinapsis: quimicas y eléctricas. En las =--
primeras el paso de informaci6n de un elemento neuronal a -
otro -es_. mediado por una sustancia quimica: el transmisor
La sinapsis quimica presenta una hendidura sinaptica mani--
fiesta, es relativamente lenta (retardo sinaptico) y unidi-
reccional, Este primer tipo de sinapsis es el mds comin en
vertebrados; en invertebrados en cambio, es muy frecuente -
la sinapsis eléctrica, en la que el impulso se transmite de
forma directa, la hendidura sinaptica es muy pequefia, no --
hay retardo sindptico y la transmisidn suele ser bidireccio
nal.

Centréndonos en las sinapsis quimicas, segin
los componentes neuronales implicados se pueden dividir en:

Axo-dendriticas.- Son las mds comunes y res-
ponden al concepto cldsico de sinapsis; fueron descritas --
por Ramén y Cajal, localizandose sobre terminales dendriti-
cos, espinas, ramas y troncos dendriticos (Pappas y Purpura
1961). Ultraestructuralmente el ax8n presenta vesfculas si-
ndpticas y escasos neurofilamentos, careciendo de reticulo
endopTdsmico rugoso. Las dendritas suelen carecer de vesicu
las, presentando cisternas de reticulo endopldsmico rugoso
y cuerpos multivesiculares (Garrido, 1978).

En el techo Gptico de Teledsteos este tipo
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de sinapsis es especialmente abundante en el estrato margi

nal, predominando las espinas dendriticas como elementos -
postsindpticos. Sinapsis axo-dendriticas se localizan en
todos los estratos (Ito, 1971; Laufer y Vanegas, 1974a,b;

Villani y cols., 1979; Ito y cols., 1980), pudiendo hacerse

distinciones seglin las caracteristicas del componente post-




sindptico (cuerpo dendritico, espinas, ramas, etc.).

Axo-somdticas.- Algunos tipos celulares del
estrato fibroso y gris superficial (grandes piramidales), -
se describen como particularmente ricos en este tipo de si-
napsis (Laufer y Vanegas, 1974a), aunque los restantes cuer
pos neuronales de este estrato son tambien frecuentes ele--
mentos postsindpticos de diversos tipos de axones (Ito, «-
1971; Laufer y Vanegas, 1974a,b; Ito y cols., 1980).

Axo-ax6nicas.- No coinciden con la conceps--
cidn cldsica de polarizacidn funcional de la neurona. Se o
servé por primera vez en médula espinal de mamifero (Gray,
1962). Las caracteristicas ultraestructurales de este tipo
de sinapsis son poco claras: para Khattab (1968) habria ve-
sTculas redondeadas en ambos axdnes (pre y postsinaptico),
mientras para Conradi (1969) habria pequefias vesiculas irre

gulares en el axdn presinaptico. Funcionalmente estas sinap
sis se asocian a mecanismos de inhibicién (Eccles, 1961).

En TeleOsteos han sido descritas en el techo
6ptico por Ito y cols. (1980), y aunque suelen estar rela--
cionadas con mecanismos de inhibicidn (el elemento postsi--
naptico suele ser un ax6n de vesiculas planas), no se des--
criben como sinapsis inhibidoras.

Dendro-dendriticas.- Las primeras localiza--
ciones de este tipo sinaptico se realizaron en bulbo olfato
rio (Phillips y cols., 1963; Reese y Brightman, 1965; Price
'1968), y posteriormente en retina (Dowling y Boycott, 1966)
y tdlamo (Raltson y Herman, 1969; Jones y Powell, 1969). En

techo dptico de Telebsteos se han descrito sinapsis de este
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tipo en el estrato d6ptico, fibroso y gris superficial (Ito,
1971; Laufer y Vanegas, 1974a), gris central y blanco cen-
tral (Ito, 1971).

Dendro somdticas.- Su primera localizacidn
se realizdén en el cuerpo geniculado lateral (Famiglietti,
1971), y es frecuente que la célula que proporciona el com-
ponente presindptico carezca de axdn (Garrido, 1978). En 1la
lTiteratura consultada sobre el techo &ptico de Teledsteos
no aparece descrita esta variedad sindptica.

Somato-somdticas.- Poco frecuente en el --
Sistema nervioso central de vertebrados, sin embargo en el
techo O6ptico de Teledsteos ha sido descrito por Ito (1971)
entre pequefias c&lulas redondeadas del estrato plexiforme y

fibrosocexterno (6ptico y fibroso y gris superficial).

En cuanto a las sinapsis eléctricas, en -
vertebrados, a pesar de encdéntrarse imdgenes (tight junc--
tions) que ultraestructuralmente presentan la morfolégia ca
racteristica de las sinapsis electricas (Robertson y cols.,

1963; Bennet y cols., 1963; Dawling y Boycott, 1966) no hay
evidencia clara de su funcionalidad.

En TeleGsteos se han descrito este tipo de
uniones estrechas en el estrato blanco central del techo &p
tico, entre delgadas dendritas con origen en el estrato pe

riventricular (Ito, 1971).

La accidn funcional sobre el elemento post
sindptico divide a Tas sinapsis en inhibidoras y excitadora$

la diferencia estd en el tipo de transmisor utilizado: en -

las excitadoras suele ser acetil-colina 6 &cido glutamico,y
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en las inhibidoras adrenalina, noradrenalina, glicina o ace
til-colina. E1 estudio de la distribucidon de estos transmi-
sores por medios histoquimicos en el taco dptico de Teleds-
teos, es objeto de numerosas investigaciones (Contestabile
y Zannoni, 1975; Contestabile, 1976, 1978; .Contestabile y -
cols., 1978; Villani y cols., 1979).

Las caracteristicas funcionales se han corre
Tacionado con datos morfoldgicos para intentar deducir im-
plicaciones funcionales de observaciones estructurales. Par
tiendo de la diferenciacidn de los tipos sinapticos I y II
de Gray (1959), Eccles (1964) relacidéno el primer tipo d:--
sinapsis exitadoras ¥y las del segundo tipo de Gray se co---

rrespondian con sinapsis inhibidoras. En los terminales ti-
po I se localizaron vesiculas redondeadas y en los de tipo
IT las vesiculas sindpticas tendian a la forma alargada -~-
(Uchizono, 1965; Walberg, 1966), por lo que se consideran -
las vesiculas redondeadas contenedoras de sustancias quimi-
cas exitadoras y las alargadas de inhibidoras (Pappas y Ben
nett, 1966).

En el techo 6ptico de Teledsteos se han des-
crito ambos tipos de vesfculas, siendo de gran utilidad 1la
clasificacién de Tos terminales segin el tipo de vesiculas
que contengan (Ito, 1971; Laufer y Vanegas, 1974a,b; Ito y
cols., 1980); en este sentido es muy notable un reciente es
tudio que divide los termina]es del techo 6ptico en dos =--
grandes grupos, segin presenten vesfculas aplanadas (F), o
solo contengan vesfculas esféricas (S) (Ito y cols., 1980);
en cada grupo se hace diferenciacién atendiendo al nimero,
tamafio y densidad de las vesiculas, orgdnulos que las acom-
paflan y tipos de contactos que realizan. De esta forma dis-
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tinguen seis tipos de terminales S, y dos tipos F.

A pesar de la profusidn de estudios referen-
tes a citoarquitectura, conexiones con otros centros del --
sistema nervioso, ultraestructura, histoquimica y sinaptolo
gia, no hay ningin modelo sobre el posible funcionamiento -
de este centro mesencefdlico. Solo algunos autores (Leghis-
sa, 1955; Vanegas y cols., 1974; Laufer y Vanegas, 1974a; -
Vanegas, 1975) proponen una similitud parcial entre el fun-
cionamiento del cerebelo y algunas estructuras tectales: el
sistema sindptico cerebelar, fibras paralelas-espinas dendri
ticas de las neuronas de Purkinje recuerdan al de fibras --
marginales-espinas dendriticas de células piramidales del -
estrato fibroso y gris superficial.
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MATERIAL Y METODOS
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En 1a realizacidon del presente trabajo se --
han utilizado 30 ejemplares de carpa (Cyprinus carpio L.) -

capturados en la ddrsena del Guadalquivir en Sevilla, de ta
11a comprendida entre 28 y 40 cm., y peso entre 280 y 1300

gr.

OBTENCION DEL MATERIAL

Los animales fueron anestesiados con metil -
sulfonato etil m-aminobenzoato (MS-222, Sandoz) al 0'03%.

E1 encéfalo se alcanzd por trepanacidn "in -
vivo", siendo inmediatamente descerebrados y el encéfalo en
tero, el mesencéfalo, o solo el techo dptico, segln Tos ca-
sos, sumergido en el fijador correspondiente a la técnica -
para 1a que estuviesen destinados.
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MICROSCOPIA OPTICA

Para el estudio a microscopia éptica de la -
estructura tectal diferenciamos cinco apartados, utilizando

en cada caso las técnicas que hemos considerado mds apropia
das.

a) Estructura general
- Hematoxilina-Eosina
- Nissl
-'Impregnacién argéntica en parafina
- Plata reducida mediante piridina
- Fosfomolibdico-Fosfato monosédico

b) Neurofibrillas
- Bodian
- Bielschowsky

c) Mielina
- Kluver-Barrera
- Kulschitzky

d) Morfologia neuronal
- Golgi lento
- Golgi répido
- Golgi-Kopsch
- Golgi-Colonnier

- Golgi-Cox

e) Glia
- Mallory (PTAH)
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METODO DE IMPREGNACION ARGENTICA EN PARAFINA

1.- Fijacidn en formol tamponado (pH 7'2-7'4) al 10%,
Bouin o picro-tartrato.

2.- Inclusidn en parafina,.

3.- Secciones a 6-10 micras.

4,- Desparafinar, colodionar las secciones e hidratar.

5.- Mordentar en tartrato sddico potédsico al 5-10% du-
rante 5 min,

6.~ Lavar 2-3 veces en agua destilada.

7.- Secar el agua alrededor de las secciones; cubrir--
las con nitrato de plata al 20% durante 12 min. en una cép-
sula Petri cerrada.

8.~-.Escurrir el nitrato de plata y lavar en alcohol de-
96°durante 5-10 segq.

9.- Introducir el porta durante 20 seg. en una cdpsula
Petri que contenga la siguiente mezcla reductora:

Agua destilada 150 cc.
Acetona 50 cc.
Acido pirogdlico 0'5 gr.

La mezcla ha de ser previamente calentada a 60°C.
Durante la reduccidn agitar gircularmente.

10.-- Lavar en agua y controlar al microscopio. Si la im
pregnacién es debil, repetir los pasos 7,8 y 9, dando un --
tiempo de 1 min. en el paso 7.

11.- Contrastar con cloruro de oro 0'l% durante 20 seg.

12.- Fijar con hiposulfito s6dico al 5% durante 1 min.

13.- Deshidratar, aclarar y montar.
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PLATA REDUCIDA MEDIANTE PIRIDINA

1.-Fijacidon en formol neutro al 15% durante 2-3 dias.

2.- Inmersi6n sin lavado previo en una solucibn de pi-
ridina al 70% en agua destilada durante 1-2 dias.

3.- Extraer el exeso de piridina por lavado en agua cgo
rriente durante 12-14 horas.

4.- Reducir las pigzas a trozos de 5 mm. de espesor y -
sumergirlas en nitrato de plata al 1'5% en agua destilada

durante 3 dias, a 37°C y en oscuridad.
5.- Lavar en agua destilada.
6.- Reducir en la siguiente solucidn:

Acido pirogdlico 1 gr.
Agua destilada 80 cc.
Formol 5 cc.

7.- Inclusidn, corte y montaje.

FOSFO MOLIBDICO-FOSFATO MONOSODICO

1.,- Perfundir con:

Fosfato monosddico al 2'5% 80 cc.
Glutaraldehido al 25% 20 cc.
2.- Cortar piezas de 0'5-1 cm. fijandolas durante 1-2
semanas en la mezcla anterior. *

3.- Secciones por congelacidén a 20-25 micras.
4,- Lavar unos minutos en agua destilada.
5.- Incubar 2-3 dias en el siguiente mordiente:
Acido fosfomolibdico al 6% 50 cc.
Fosfato monos6dico al 6% 50 cc.
Antes de utilizar esta mezcla es necesario --
agitarla durante 1 h.

49




6.- Lavar en agua amoniacal durante 2 min.
7.- Lavar en agua destilada.
8.- Sumergir las secciones en la siguiente solucidn a
45°C hasta que tomen color tabaco rubio:
Nitrato de plata al 10% 10 cc.
Carbonato sddico al 5% 30 cc.
Disolver el precipitado afiadiendo amonjaco, gota a
gota y agitando constantemente. Afiadir 80 cc. de agua desti
lada.
La impregnacidn se realiza en pocillos con 1l0cc. -
de esta solucidn y 6 gotas de piridina anhidra.
9.- Reducir con formol al 10%.
10.- Lavar en agua destilada.

11.- Deshidratar, aclarar en carbol-xilol y montar en
DPX.
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METODO DE BODIAN

1.- Fijacidon en formol neutro al 10% o Bouin.
2.- Inclusidén en parafina.
3.- Secciones de 6-10 micras.
4.- Desparafinar e hidratar,
5.- Inmersidn en alcohol amoniacal al 4% durante 14 h.
6.- Lavar en agua de grifo 1 min.
7.- Lavar en agua destilada 1 min.
8.- Impregnacifn durante 1-2 dias a 37°C en:
Protargol 1 gr.
Agua destilada 100 cc.
Cobre meté&lico 5 gr.

La adicidn del cobre metdlico ha de realizarse in-

mediatamente antes de comenzar la impregnacidn.

9.- Lavar en agua destilada.

10.- Reduccidn durante 10 min., en sulfito s6dico al 5%,
afladiendo en el momento del uso hidroquinona (1%).

11.- Lavar en agua destilada.

12.- Virar en una solucidn acuosa de cloruro de oro al
0,2%.

13.- Refuerzo con dcido oxdlico al 2%.

14.- Fijar en hiposulfito s6dico al 5% durante 1 min,

15.- Lavar en agua destilada.
16.- Tincidn de contrates (opcional).
17.- Deshidratar, aclarar en xilol y montar en DPX,

by o

METODO DE BIELSCHOWSKY

l1.- Fijacidn en formol tamponado al 10% (pH 7'2-7'4).
2.- Inclusidon en parafina.
3.- Secciones a 6-10 micras.
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4,- Desparafinar e hidratar.
5.- Sumergir los cortes en una solucidn acuosa de ni--
trato de plata al 2% durante 48 h. en oscuridad.
6.- Lavar varias veces en agua destilada.
7.- Bafiar las secciones durante 10-20 min. en la si--=-
guiente solucidn:
Nitrato de piata al 10% 5 cc.
Hidrdxido sddico al 40% 5 gotas
Disolver el precipitado resultante afiadiendo hi=-¢
drdxido aménico concentrado, gota a gota, hasta que el pre-
cipitado se haya disuelto. Filtrar y diluir en agua desti]g
da hasta un volumen total de 20 cc. Esta solucidén ha de pre
pararse inmediatamente antes de usar.
Las secciones tomardn un color marrdn oscuro
8.- Lavar en agua destilada.
9.- Reducir durante 5 min. en formol al 20% en agua co
rriente.
10.- Lavar rdpidamente en agua destilada.
11,- Virar durante 1 h, en:
Cloruro de oro acuoso al 1% 3 gotas
Agua destilada 10 cc.
Las secciones tomardn un color rojizo violeta.

12.- Lavar rdpidamente en agua destilada

13.- Bafiar en tiosulfato sédico al 5% durante 1 min,
14,- Lavar en agua de grifo.

15.- Deshidratar: 2 bafios de alcohol de 9§°

2 bafios de alcohol de 100°
16.- Aclarar en xilol y montar en DPX.
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METODO DE KLUVER-BARRERA

.- Fijacién en formol tamponado (pH 7,2-7,4) al 10%.
.- Inclusidn en parafina. '

.- Desparafinar e hidratar hasta alcohol de 95°.

.- Sumergir las secciones 12-14 horas. a 56-60°C en:
Luxol fast blue (MBS o ARN) 0,5 gr.
Alcohol de 95° 500 cc.

Antes de usar afiadir 6 cc. de dcido acético gla--
cial al 10% y filtrar seguidamente.

1
2
3.- Secciones de 30-20 micras.
4
5

6.- Arrastrar el esceso de colorante con alcohol de 95°
7.- Aclarar en agua destilada.
8.~ Comenzar a diferenciar en una solucifén acuosa de
carbonato de 1itio al 0,05%.
9.- Continuar la diferenciacién en alcohol de 70° has-
ta distinguir la sustancia gris de la blanca.

10.- Lavar en agua destilada.

11.- Aclarar en la solucidn de carbonato de 17tio.

12.- Terminar la diferenciacidn con varios pasos de al-
cohol de 70° , hasta que contrate netamente el azul-verdoso
de Ta sustancia blanca con la sustancia gris incolora.

13.- Aclarar con agua destilada.
14.- Tincidén de contraste (cresil violeta o PAS).
15.- Deshidratar, aclarar en xilol y montar en DPX.

METODO DE KULSCHITZKY PARA MIELINA
(MODIFICACION DE HEIDENHAIN)

1.- Fijacién en formol tamponado (pH 7,2-7,4) al 10%,
o en 1iquido de Erlicki (bicromato potdsico 2,5 gr.; sulfa

to de cobre 0,5 gr; agua destilada 100 cc.)
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2.- Inclusidn en parafina.
3.- Secciones a 15-20 micras.
v4.— Desparafinar e hidratar.
5.- Mordentado durante 1-2 dias en sulfato férrico al
4% en agua destilada.
6.- Lavar varias veces en agua destilada.
7.- Sumergir las secciones en la siguiente solucidn:
Solucidén alcohdlica de hematoxilina 10 ml,
Agua destilada 83 ml.
Carbonato de 19tio a saturacidn 7 ml.
8.~ Lavar en agua corriente.
9.- Diferenciar en la siguiente solucidn propuesta por
Weigert: -

Borax 2 gr.
Ferricianuro potdsico 2'5 gr.
Agua destilada 200 ml.

10.~- Deshidratar, aclarar en xilol y montar en DPX.
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METODO DE GOLGI LENTO
1.- Fijacidn durante 30 dias o mds en bicromato potdsi
co ai 3% en agua destilada.
2.- Lavar en nitrato de plata al 0'0l% en agua destila
da unos minutos.
3.- Impregnacidn en nitrato de plata al 0'75% en agua
destilada durante 3-5 dias en oscuridad.
4,- Lavar en alcohol de 70°, y eliminar el precipitado
superficial mediante cuidadoso cepillado.
5.- Deshidrataci6n en alcoholes de graduacidn crecien-
te:
1 bafio de 15 min, en alcohol de 70°
1 bafio de 15 min. en alcohol de 80°
1 bafio de 15 min. en alcohol de 90°
2 bafios de 15 min. en alcohol absoluto
6.- Completar 1a deshidratacidén con un bafio de 30 min.
en una mezcla etanol- eter etflico 1:1.
7.- Inclusidn en celoidina:
Céloidina al 2% en alcohol/eter 1 dia
Celoidina al 4% en alcohol/eter 1 dia
Celoidina al 8% en alcohol/eter 1 dia
Estos tres pasos se realizan en recipientes cerra-
dos. Después del primer dia de permanencia en celoidina al
8%, se permitird una lenta evaporacidn en atmdsfera de sul-
fldrico, hasta que el bloque adquiera la dureza 6ptima para
la realizacidn de cortes al microtomo.
8.- Bafio de 15-20 min. en cloroformo.
9.- Tallado del b]oqﬁe, montaje en un soporte de made-
ra y cortes al microtomo de 80-100 micras.
- 10.- Deshidratacion.
11.- ETliminar la celoidina mediante bafios de alcohol /
eter 1:1
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12.-

l.-

Aclarar en xilol y montar en DPX.

METODO DE GOLGI RAPIDO

Fijaci6on durante 4-7 dias en la siguiente solucibn

Bicromato potdsico 1'3 gr.
Osmio al 1% 10 cc.
Agua destilada 88'7 cc.

- Los pasos 2 al 12 como en el método anterior, sal-

vo el grosor de las secciones, que en este caso serdn de =--

50-60 micras.

res, con

METODO DE GOLGI-KOPSCH

Fijacidon durante 8-10 dias en la siguiente soluz=--~
Bicromato potdsico al 3% 45 cc.
Formol 5 cc.

E1 resto del proceso como en los dos casos anterig
secciones de 60-90 micras.

METODO DE GOLGI-COLONNIER
Fijacidn durante 10- 14 dias en la siguiente solu-
Bicromato potdsico al 3% 44 :cc.

Glutaraldehido al 25% 6 cc.
E1 resto del proceso como en el método anterior.




METODO DE GOLGI-COX

1.- Fijacidon durante 20-30 dfas en la siguiente mezcla:

A: Dicromato potédsico 1 gr,
Cloruro mercirico 1 gr.
Agua bidestilada 85 cc.

Hervir durante 15 min, y dejar enfriar a temperatu-
ra ambiente. E1 volumen finalha de ser de 80 cc.; si es ne-
cesario se afiadird agua destilada durante la ebullicién.

B: Cromato potdsico 0.8 gr.
Tungstato potasico 0.5 gr.
Agua bidestilada 20 cc.

Mezclar bien ambas soluciones.
2.- Lavar en agua destilada.
3.- Sumergir las piezas durante 1-2 dias en el siguien-
te 17quido de impregnacidn:

Hidrdxido de litio 0.5 gr.
Nitrato potdsico 15 gr.
Agua destilada 100 cc.

E1l volumen del 1iquido ha de ser, al menos, 100 ve-

ces el de la pieza.

4,- Lavar en agua destilada 12-14 horas.

5.- Lavar en dcido acético al 1%, 4 veces 4 horas cada
vez., Las piezas se volverdn quebradizas.

6.- Lavar en abundante agua corriente durante 2 horas,

7.~ Deshidratar e incluir en celoidina.

8.~ Cortes a 60 micras.

9.- Eliminar la celoidina, aclarar y montar.
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METODO DE MALLORY (PTAH)

1.- Fijacidn en formol tamponado (pH 7'2-7'4) al 10%
2.- Inclusidn en parafina.
3.- Secciones a 10 micras,
4.- Desparafinar e hidratar.

5.~ Sumergir las secciones en permanganato potésico al
2'5% durante 5 min.

6.- Lavar en agua destilada 3-5 min.

7.- Sumergir 18s secciones en dcido oxdlico al 5% du--
rante 10 min.

8.- Enjuagar las secciones en agua destilada, pasando-
Tas seguidamente a agua corriente durante 5 min.

9.- Lavar en agua destilada.

10.- Tefiir de 12 a 24 h., a temperatura ambiente, con -

la siguiente solucidn:

Hematoxilina 0'1l gr.
Acido fosfotungstico 2 gr.
Agua destilada 100 cc.

11.- Deshidratar rdpidamente en alcohol de 96° y absolu
to, aclarar en xilol y montar en DPX.
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MICROSCOPIA ELECTRONICA

Inclusidn para microscopia electrdnica segin
el método de Spurr- Polaron (Spurr, 1969).

FIJACION

Una vez extraido el encéfalo se separd el te
cho dptico procediéndose a la fijacién en glutaraldehido al
2'5% en tampdn cacodilato a pH=7'4. Troceado en tiras de un
milimetro de grosor se almacend en el mismo fijador durante
1 hora-a 4°C. A continuacidn se lavaron durante 12 horas en
tampon cacodilato con sacarosa 0'1l18 M. Posteriormente se --
procedid a una segunda fijacidn en tetrdxido de osmio al 1%
en tampdn cacodilato con sacarosa 0'18 M. Transcurrida:.una
hora las piezas se lavaron en tampdn durante unos 15 minu=--
tos.

DESHIDRATACION

La deshidrataci6n del tejido se realizd en -
acetona diluida en agua a concentraciones ascendentes: ace-
tona 30%, 15 min,; acetona 50%, 30 min.; acetona 70%, 30 --
min.; acetona 90%, 30 min.; acetona 100%, 30 min. Entre los
pasos de acetona 70% y acetona 90% se realizd una tincidn -
de las piezas en acetato de uranilo al 2% en acetona 70%.

INCLUSION

Finalizada la deshidratacidn, se procedid a
1a inclusidén de las piezas en resina: a) un bafio de acetona
100%-resina 1:1, durante 2 horas; b) resina pura durante 12
horas; c¢) realizacidn de los bloques, preferentemente en --
moldes planos.
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TINCION Y CONTRASTE

Los cortes semifinos, usados como control, -
de 0'5 micras de grosor, se tifieron con azul de toluidina.
Los cortes finos, 400-600 R, fueron recogidos en rejillas y
contrastados con acetato de uranilo y citrato de plomo.

Tanto 1os cortes de 0'5 micras como los de
400-600 K se realizaron en un ultramicrotomo LKB III.

La observacion de las rejillas se hizo en un
microscOpio de transmisid6n SIEMENS ELMISCOP 102, del Servi-
cio de Microscopia Electrdnica "Rector Gonzdlez Garcia".
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E1 techo 6ptico, en el encéfalo de Cyprinus -

3 ’ » » » £ - 3
carpio, es facilmente diferenciable ya a nivel macroscdpico,
Observando dorsalmente el encéfalo, la zona mds prominente

en el plano frontal tiene forma redondeada, localizdndose -
en la zona media del eje rostrocaudal, ocupando un tercio -

del mismoj limitando por la parte rostral con los 16bulos -
olfatorios, cubriendo el diencéfalo, y por la parte caudal
con el cuerpo del cerebelo (fig. 1, 2, 3).

Esta zona mesencefdlica se encuentra cubierta
dorsal y lateralmente por una envuelta incompleta dividida
en dos partes, sjtudndose una en cada hemisferio. Esta en--

vuelta es el techo Optico.

Separando esta cubierta del resto del encéfa-
1o, observamos que es una delgada estructura laminar, en --
forma de bdveda unida dorsoventralmente a las restantes Ze-

nas mesencefdlicas.

A microscopia dptica, el techo 6ptico de Cy--
prinus carpio se presenta, en corte transversal, como dos -

semibdvedas unidas entre si dorsalmente por el torus longi-
tudinalis.

Las técnicas de tincidn habituales ponen de -
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manifiesto una clara laminacién de la estructura tectal. Es
ta estratificacidn, aunque presente en todas las regiones -
del techo Optico, no es uniforme en cuanto a las dimensio--
nes relativas de cada estrato, e incluso desaparece en al--
gunos de ellos en las regiones apicales y en las proximida-
des del torus longitudinalis. Por esta razén es la regidn -
dorsomedial, en la que se observan todos los estratos en su

méxima expresidn, la utilizada preferentemente en nuestro -
estudio,

Técnicas especificas para la observacidn de -
somas neuronales ponen de manifiesto que estos se distribu-
yen originando zonas de gran densidad nuclear, como sucede
en el estrato mds interno, frente a otras que practicamente
carecen de cuerpos neuronales, siendo el mdximo exponente -
|de este caso el estratomds externo. Lo anteriormente expues
to no indica que exista una gradacidn descendente en la den
sidad neuronal desde las zonas mds internas hacia las super
ficiales, pues algunos estratos internos presentan menor --
densidad neuronal que otros mds externos.

Sometiendo las secciones a tinciones especifi
cas para la demostracién de mielina, se pone de manifiesto
la existencia de dos zonas bien definidas, una interna y --
otra externa, en la que los axones mielinicos forman una --
trama muy densa y ordenada, contrastando con las zonas loca
lizadas entre estos estratos, en las que los axones mielini

C0s no son muy abundantes, = estan dispersos y no presentan
una ordenacidén precisa.

E1 estrato mds externo del techo dptico care-
ce de mielina, y en el mds interno esta se restringe a pa--
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quetes mds o menos ordenados, de diverso tamafio, en zonas -
concretas.

Las diversas variantes de la técnica de Golgi),
asf como tinciones especificas para neurofibrillas demues--
tran que las prolongaciones neuronales de recorrido horizon
tal son muy abundantes en algunas zonas (fig. 6, 7), con---
trastando con otras en las que predominan las de recorrido
vertical.

Densidad neuronal, distribucidén de mielina y
direccidn predominante de las prolongaciones, son tres de -
los factores mds notables en la estratificacion de la es---
tructura tectal.

La conjuncidén de observaciones sobre prepara-
dos tefiidos con diversas técnicas permiten distinguir siete
estratos en el techo 6ptico de Cyprinus carpio (fig. 4, 5,
6, 7, 8), que coinciden tanto en nimero como en delimitacio

nes con los descritos para otros Teledsteos, por 10 que =--
adoptaremos la nomenclatura propuesta en estos casos.

De mds interno a mds externo los estratos se

denominan:
ESTRATO PERIVENTRICULAR (SPV)
ESTRATO BLANCO CENTRAL (SAC)
ESTRATO GRIS CENTRAL (SGC)
ESTRATO PLEXIFORME INTERNO (SPI)
ESTRATO FIBROSO Y GRIS SUPERFICIAL (SFGS)
ESTRATO OPTICO (s0)
ESTRATO MARGINAL (SM)
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Los estratos gris central y plexiforme inter-
no presentan 1imites difusos, por lo que en algunos casos -

se les considerara como un (nico estrato.
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ESTRATO PERIVENTRICULAR (SPV)

E1 estrato mds interno del techo dptico, loca
lizado en todas las regiones de esta estructura, se caracte
riza por su densa poblacidn de nlcleos y la variedad de és-
tos (fig. 9, 12, 13, 16).

Aln siendo el estrato tectal mds profundo, no
siempre estd en contacto con la cavidad ventricular, pues -
en algunas zonas grandes paquetes axdénicos, aferentes y efe
rentes al techo dptico, separan al ventriculo tectal del es
trato periventricular, Estas conexiones tectales presentan
en ocasiones largos recorridos paralelos al estrato periven
tricular (fig. 10), para atravesarlo posteriormente diri---
giéndose al estrato blanco central en la mayoria de los ca-
sos. También se localizan conexiones mds directas del techo

G6ptico con otros centros mesencefdlicos (fig. 11, 15).

Los axones mielinicos atraviesan el estrato -
periventricular formando paquetes que interrumpen la estruc
tura tipica de este estrato, sirviendole de 1imite en las -
zonas mds elevadas (fig. 12). En seccifn transversal se ob-
serva que algunos de estos paquetes estdn formados por una
envuelta de fibras mielinicas de diverso calibre que aislan
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estructuras amielinicas localizadas en el interior (fig. 13),

Una amplia zona del estrato periventricular -
en las regiones vecinas al torus longijtudinalis estd ocupa-
da, en gran parte, por un gran paquete de fibras amielini--
cas que conectan el torus longitudinalis con el estrato mar
ginal, atravesando todos los estratos tectales (fig. 14).

Asociadas a estos tramos de conexiones tecta-
les se localizan con frecuencia zonas de rica vasculariza--
cién (fig. 15), encontrandose tambien grandes vasos entre -
los cuerpos celulares del estrato periventricular (fig. 16)

Tanto a microscopia Optica como ultraestructu
ralmente distinguimos cuatro tipos neuronales con cuerpo ce
lular localizado en el estrato periventricular, si bien no
tenemos datos suficientes para establecer relacidn entre --

los tipos descritos por uno y otro medio.

Como expusimos anteriormente el estrato que -
nos ocupa se caracteriza por una gran densidad de cuerpos -
celulares, tanto de elementos neuronales como no neuronales)
1o que dificulta considerablemente el estudio a microscopia

optica por técnicas distintas a las diversas variantes del
método de Golgi.

Localizadas preferentemente en la mitad infe-
rior del estrato periventricular, obsevamos neuronas monopo
lares, de soma esférico o irregular, con una Unica prolonga
cibn de trayectoria vertical ascendente que puede alcanzar
el estrato fibroso y gris superficial, donde se arboriza --
emitiendo proyecciones laterales de largo recorrido y en su
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mayoria de trayectoria horizontal. La dendrita principal, -
ademds de pequefias ramas cortas y delgadas no muy abundan--
tes, en diversos puntos de su recorrido emite prolongacio--
nes horizontales que se ramifican en la parte superior del

estrato gris central y zonas inferiores del plexiforme in--
terno. A veces tambien existen ramificaciones de estas ca--
racteristicas a nivel del estrato blanco central. En todos

estos procesos las espinas dendriticas son escasas (fig.17),

Sin posicién concreta en este estrato se dis-
tinguen neuronas pequefias, .de soma tendente a la forma esfé
rica, del que parten dos o mds dendritas de recorrido verti
cal ascendente u horizontal, bifurcéndose varias veces. Es-
tas prolongaciones no 1legan nunca mds arriba del estrato -
gris central (fig. 18). Estas células son escasas, y respon
den de modo irregular a la impregnacidén argéntica.

En el tercio superior del estrato periventri-
cular encontramos somas pequefios y esféricos, correspondien
tes a neuronas monopolares de prolongacién delgada y ascen-
dente que puede emitir ramas laterales en el estrato gris -
central, que después de un corto recorrido horizontal se di
viden a su vez en varias ramificaciones terminales (fig.19)
La prolongacidn principal sigue su trayectoria ascendente -
hasta el estrato fibroso y gris superficial, donde emite nu
merosas ramificaciones de las mismas caracteristicas que --
las descritas anteriormente. Estas prolongaciones se distri
buyen por todo el estrato.

E1 cuarto tipo neuronal diferenciable con las

diversas variantes del método de Golgi en el estrato peri--
ventricular presenta un soma algo mds voluminoso que las =--
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descritas anteriormente, pudiendo localizarse a diversos ni
veles en este estrato. Como la mayoria de los tipos neurona
les con soma en el estrato mds profundo del techo dptico, -
son monopolares con su pro]ohgacién dirigida hacia las ca--
pas superiores. La caracteristica mds destacada de Tas neu-
ronas de este tipo es el escaso nlmero y poca extensidn de

las ramificaciones de la prolongacidn principal (fig. 20),

encontrandose algunas que carecen totalmente de estas rami

ficaciones. La prolongacidn principal alcanza el estrato &p
tico, donde se bifurca y cada una de las dendritas resultan
tes da Tugar a varias ramas de corto recorrido, no observan
dose ninguna que alcance el estrato marginal.

Ultraestructuralmente el tipo neuronal de ma-
yor representacidon, con soma en el estrato periventricular,
1o constituyen células de tamafio medio, de nilcleo algo ma--
yor que el de los ependimocitos, forma mds o menos esférica
contenido homogeneo y eucromdtico, con nucleolo central ma-
nifiesto en la mayoria de los casos. E1 citoplasma, escaso,
es rico en polirribosomas y reticulo endopldsmico rugoso; -
las mitocondrias, redondeadas y pequefias, se localizan en -
las proximidades del reticulo, en ocasiones incluidas en es
te (fig. 21).

Un segundo tipo neuronal presenta un soma de
tamafio semejante a los antes descritos; su nicleo, de con--
torno menos regular, presenta alglnos aclmulos dispersos de
heterocromatina. E1 citoplasma de estas neuronas, menos del
so que en el caso anterior, presenta largas cisternas de rg
ticulo endopldsmico rugoso, siendo numerosos los contactos
de estas cisternas con la membrana nuclear. Las mitocon----
drias son escasas y los poliribosomas abundantes (fig. 22).
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En menor ndmero que las anteriores se locali-
zan neuronas caracterizadas por la presencia de un aparato
de Golgi, disperso en numerosos dictiosomas, de sdculos ---
alargados y planos en un citoplasma claro, rico en riboso--
mas y reticulo endopldsmico rugoso. E1 niicleo de estas célu
las, oval y de tamafio semejante al de los de otras neuronas
descritas en este estrato, presentan pequefios aclimulos de -
heterocromatina en un huc]eoplasma de baja densidad, y un -
nucleolo, grande y central, muy manifiesto (fig. 23).

E1 G1timo tipo celular que describiremos en -
este estrato presenta un cuerpo celular mds voluminoso que
los anteriores, encerrando un citoplasma de matriz clara, -
pobre en ribosomas libres en comparacidn con los tipos an--
tes descritos; presenta un reticulo endoplédsmico rugoso muy
abundante, de cisternas algo mds dilatadas que en l1os casos
anteriores, y un contenido denso. E1 nlcleo, de contorno re
gular, tendente a la forma oval, presenta una matriz clara,
como en el caso anterior, pero la heterocromatina se dispo-

ne en gruesos acdmulos (fig. 24).

En el estrato periventricular las relaciones
sindpticas se establecen principalmente en zonas dispersas

del tercio superior del estrato, donde el empaquetamiento -
de cuerpos celulares es mds laxo.

Dos son los tipos de terminalessindpticos que
hemos localizado en este estrato. Uno de ellos presenta ve-
siculas redondeadas, de pequefio tamafio, densamente empaque-

tadas. Representan el elemento presindptico.en contactos --
asimétricos con dendritas (fig. 25). E1 otro tipo de termi-

nal presente en el estrato periventricular contiene diver--
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sos tipos de vesiculas s1népt1cas, encontrando ademas de --
las descritas en los terminales del tipo precedente otras -
de djametro algo superior, con nlcleo central muy denso ro-
deado por un halo mis claro (fig. 25).




ESTRATO BLANCO CENTRAL (SAC)

Inmediatamente por encima del SPV se localiza
un estrato fibroso, rico en mielina; el estrato blanco cen-
tral. E1 grosor de este estrato no es constante, alcanzando
su miximo desarrollo en las regiones dorsales del techo &p-
tico (fig. 26), y se reduce progresivamente en las zonas --

ventrolaterales para acabar desapareciendo en la regidn mar
ginal ventral (fig. 27).

De la regidn ventrolateral a la dorsal van in
tegréndose a este estrato diversos paquetes mielinicos que
1o recorren horizontalmente (figs. 28, 29, 30). Por encima-
de estos, en la regid6n dorsomedial de este estrato, se loca
lizan paquetes de recorrido parasagital. Tambien recorren -
este estrato, en paralelo con los paquetes mielinicos, ~*=-
otros de fibras amielfnicas (fig. 31). Otros paquetes amie
Tinicos atraviesan el estrato blanco central dirigiendose a
estratos superiores. E1 mds importante de estos paquetes lo
constituye el ya mencionado en el SPV, que procedente del -
torus longitudinalis alcanza el estrato blanco central y --
posteriormente se dirige al SM atravesando los restantes es
tratos del techo &ptico (fig. 14).
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Las zonas del estrato blanco central libres -
de fibras presentan una complicada estructura en la que des
tacan los procesos ependimarios y dendritas de diversa pro-
cedencia que atraviesan verticalmente el estrato, y cruzan-
dose con estas se observan otras dendritas de tamafio diver-
so orientadas transversal o sagitalmente. Entre esta intrin
cada red se pueden encontrar algunas fibras mielinicas dis-

persas, procesos y somas gliales (figs. 32, 33), ademds de
los cuerpos neuronales.

Dos tipos bdsicos de neuronas pueden diferen-
ciarse a microscopia Optica en el estrato blanco central, -
uno con prolongaciones de desarrollo horizontal, constitui-
do por células de soma pequefio (figs. 37, 38, 39), y un se-
gundo tipo constituido por neuronas con soma voluminoso y -
prolongaciones de desarrollo vertical (figs. 34, 35, 36,40).

Las células del primer tipo suelen ser bi o -
multipolares, con un soma redondeado del que parten prolon-

gaciones que recorren horizontalmente el estrato originando
ramas de recorrido diverso (fig. 39).

E1 segundo tipo neuronal con soma en el estra
to blanco central 1o forman grandes neuronas de soma pirami
dal (figs. 34, 35, 36), del que parte una prolongacidgn verti
cal que alcanza zonas elevadas del estrato fibroso y gris -
superficial, donde se arboriza (fig. 40). A su paso por el
estrato plexiforme interno y zonas profundas del SFGS puede
emitir ramas laterales de recorrido generalmente horizontal,

A microscopia electrdnica tambien podemos dis
tinguir estos dos tipos bdsicos de neuronas con soma en el
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estrato blanco central, si bien las descritas a microscopia
optica como horizontales se pueden subdividir en dos grupos
atendiendo a las caracteristicas ultraestructurales del so-
ma, que se localiza generalmente entre paquetes mielfnicos.

Uno de estos subtipos 1o forman neuronas de -
citoplasma claro, rico en reticulo endopldsmico rugoso, dis
puesto a veces en complicadas tramas (figs. 41, 42). Los‘pg
Tirribosomas son muy numerosos, y las mitocondrias, no muy
abundantes, de mediano tamafio. En las proximidades del ni--
cleo se puede observar un Golgi bien diferenciado (fig. 41)
E1 nlcieo de estas neuronas es redondeado, aunque de super-
ficie irregular; presenta una matriz clara con pequefios aci
mulos cromdticos, y un nucleolo manifiesto en posicidn cen-
tral (figs. 41, 42).

E1 segundo subtipo de neuronas horizontales -
diferenciable ultraestructuralmente presenta un cuerpo cely
lar mds alargado que el subtipo antes descrito, siendo algo
mas pdbre en reticulo endopldsmico rugoso y su aparato de
Gd]gi es menos manifiesto. E1 nilcleo, alargado, es mds homo|
géneo que en el caso anterior, y el nucleolo es excéntrico.
(fig. 40).

A las neuronas piramidales con cuerpo celular
en este estrato corresponden ultraestructuralmente somas vo
luminosos, con abundante reticulo endopldsmico rugoso dis--
puesto en pequefias cisternas ditatadas, las mitocondrias --
son numerosas, pequefias y oscuras; el aparato de Golgi, muy
abundante, se organiza en dictiosomas de sdculos aplanados.
E1 nicleo, de contorno regular, esférico u oval, presenta -

un contenido uniforme y eucromdtico (fig. 44).
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En el estrato blanco central las sinapsis son
muy escasas en zonas ricas en mielina, por el contrario en
las zonas neuropilares se localizan en elevado niimero (figs
45, 47, 48), aunque son poco variadas. Los terminales loca-
lizados en este estrato son bidsicamente los mismos que en -
SPV, si bien los que contienen vésiculas con nlcleo denso -
decrecen en nimero a medida que nos internamos en el estra-
to blanco central (figs. 45, 47, 48).

Las sinapsis mds comunes de este estrato se --
constituyen con terminales de vesiculas redondeadas, de con+
tenido claro y tamafio diverso como elemento presindptico, Yy
dendritas de neuronas con soma en el estrato inferior como
componente postsindptico, siendo muy patente la densifica--
cién postsindptica (figs. 45, 46, 47, 49). Se localizan con
relativa frecuencia sinapsis de tipo axo-somdtico en las --
que grandes somas que responden a las caracteristicas de --
las antes descritas como neuronas piramidales del estrato -
blanco central, contactan con terminales de vesiculas redon
deadas, contenido claro y tamafio mds o menos uniforme.
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ESTRATOS GRIS CENTRAL Y PLEXIFORME INTERNOQ
(SGC-SPI)

Aunque diversas técnicas de microscopia &pti-
ca muestran una diferencia clara entre los estratos gris --
central y plexiforme interno, ya en preparados de Golgi 1la
distincidn entre estos estratos no es neta, haciendo aconse
jable su descripcidén como un solo estrato. En la ultraes---
tructura esta diferencia es aun mds imprecisa, reduciéndose
a que en las zonas profundas y medias (estrato gris central
el neuropilo presenta cierta orientacidn vertical (fig. 50),
mientras en las zonas superiores (estrato plexiforme inter-
no) se observa un mayor nimero de procesos horizontales y -

son mds frecuentes los procesos gliales de cierta envergadu
ra (fig. 51).

A1 igual que el SAC, el estrato gris central
no presenta un desarrollo homogeneo en todas las regiones -
tectales.Son las zonas dorsomediales y dorsolaterales las -
que presentan un estrato gris central-plexiforme interno de
midximas dimensiones, convirtiéndose en el estrato mds am---
plio del techo 6ptico; por el contrario, al igual que ocu--

rre con el SAC, en las regiones ventrolaterales decrece pay
latinamente,




En 1a regién dorsomedial este estrato se pre-
senta como un amplio neukopi1o en el que se localizan algu-
nos somas neuronales de gran tamafio y prolongaciones, en su
mayoria verticales en las zonas inferiores (fig. 55); en --
las superiores los somas suelen ser de menor tamafio y las -
prolongaciones horizontales.

Los axones mielinicos, dispersos por todo el
estrato, sin ordenacidn preferente y en bajo nlmero, son =--
nuy ricos en neurotdbulos y neurofilamentos (figs. 52, 53),
observdndose en ocasiones una ordenacidn zonal de estos ele

mentos (fig. 53).

En 1a regidn dorsomedial del techo dptico el
gran paquete amielinico torus longitudinalis-SM atraviesa -

el estrato gris central-plexiforme interno interrumpiendo -
la estructura caracteristica de éste (fig. 54).

En la zona gris central-plexiforme interna --
los resultados obtenidos con técnicas de microscopia 6ptica

muestran una riqueza de tipos neuronales que contrasta con
las observaciones ultraestructurales.

La microscopia dptica nos permite diferenciar
entre las neuronas con soma en este estrato dos grandes gru

pos, uno compuesto por neuronas con prolongaciones de acusaj
do desarrollo vertical (figs. 57, 58, 59, 60, 61, 66, 67, -

68, 69), y el segundo formado por neuronas de desarrollo hg
rizontal (figs. 56, 62, 63, 64, 65).

E1 primer grupo comprende tres tipos celula--

res con soma localizado preferentemente en el estrato gris

70



central (zona inferior del SGC-SPI). Uno de estos tipos ce-
Tulares presenta un soma ovoide (figs. 66, 69) del que par-
te una gruesa prolongacidn ascendente que alcanza el SFGS,
donde se resuelve en midltiples ramas. A su paso por las zo-
nas externas del estrato gris central-plexiforme interno la
prolongacidn principal emite proyecciones laterales de reco
rrido horizontal. Del cuerpo celular parten prolongaciones
delgadas de recorrido paralelo a la superficie tectal (fig.
66).

A otro tipo de neuronas verticales con soma -
en los estratos GC-PI corresponde un pericarion piramidal
(figs. 67, 68) con una larga dendrita vertical que asciende
al estrato 6ptico, originando a 1o largo de su recorrido ra
mas muy dispares en longitud y subdivisiones; otras prolon-
gaciones de menor calibre, con origen en el cuerpo neuronal

se distribuyen horizontalmente por el estrato plexiforme in
terno. En la base del soma se aprecia una eminencia de la -

que parte una delgada prolongacidon de impregnacidén incons--
tante.y recorrido siempre descendente (fig. 67).

E1 G1timo tipo celular de este grupo 1o cons-
tituyen neuronas bipolares de soma fusiforme con una pro--
longacidn ascendente que alcanza el estrato Optico, donde -

se arboriza profusamente. La segunda prolongacidn somdtica
es descendente y alcanza el estrato blanco central donde se

resuelve en miltiples ramas. De la arborizacidn superior --

parte una larga prolongacidn axdnica de recorrido descenden
te.

Las neuronas con somas en el estrato gris cen
tral-plexiforme interno y proliongaciones horizontales, tien
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den a situarse en la mitad superior de esta zona, contribu-
yendo en gran medida a la diferenciacidn del estrato plexi-
forme interno. La separacién en tipos de este grupo de neu-
ronas horizontales es muy problemdtica, por lo que conside-
raremos solo dos, que creemos responden a las caracteristi-
cas de los elementos extremos en la 1inea de variabilidad -
de este grupo de neuronas horizontales.

Describiremos en primer lugar un tipo que, en
lineas generales, comprende la mayoria de las neuronas hori
zontales con soma en esta zona tectal. Presentan un soma rg
dondeado, esférico, oval o fusiforme (figs. 62, 63, 65), 1o0-
calizado en la transicidon GC-PI, o en las zonas inferiores
del plexiforme interno. Puede ser mono o bipolar, bifurcdn-
dose la prolongacidon somdtica, en el primer caso, a corta -
distancia del cuerpo neuronal; en ambos casos Tas dendritas
suelen realizar un largo recorrido horizontal por el estra-

to plexiforme interno.

E1 segundo tipo neuronal de este grupo lo for
man células con soma localizado en las zonas mdas elevadas -
del estrato plexiforme interno; son bi o multipolares, con
una prolongacidn descendente que se abre en T en la inter--
seccidon SGC-SPI, donde las ramas resultantes realizan un --
largo recorrido horizontal originando en algunos casos ra--
mas recurrentes que ascienden al estrato FGS (64). En el po
lo superior del soma se origina un penacho de delgadas pro-
longaciones de corto recorrido (64).

Las caracteristicas ultraestructurales de los
cuerpos celulares s6lo permite la distincidn de tres tipos
de neuronas en esta zona tectal. Uno de estos tipos presen-
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ta soma irregular, con abundante citoplasma rico en orgédnu-
los, destacando un gran nGmero de mitocondrias redondeadas
y oscuras, un retfculo endopldsmico rugoso formado por mdl-
tiples cisternas alargadas y un aparato de Golgi de escasa
entidad. Ribosomas libres, cisternas dilatadas de reticulo
1iso0 y cuerpos vesiculares junto con tGbulos y filamentos -
en el comienzo de las prolongaciones dendriticas, completan
el contenido citoplasmidtico del pericarion. E1 nicleo, de -
mediano tamafio y forma redondeada, presenta un contenido ho
mogéneo y eucromdtico; su localizacidén suele ser central --
(fig. 70).

Con nicleo semejante al que acabamos de des-
cribir, el segundo tipo neuronal de esta zona presenta un -
citoplasma menos abundante y mds pobre en orgdnulos. Las mi
tocondrias, menos abundantes que en el tipo anterior, sue--
len ser algo mayores y de matriz mds clara. E1 reticulo en-
dopldsmico rugoso presenta menor nlmero de cisternas, pero
mas di]atadas; el Golgi se distribuye en pequefios dictioso-
mds de sdculos dilatados. Los tdGbulos y filamentos son muy

abundantes en la base de las dendritas (fig. 71).

Al tercer tipo neuronal con soma en este es--
trato corresponden elementos de cuerpo alargado, con un ni-
cleo tambien alargado algo menor que el de los tipos ante--
riores y algo mds heterocromdtico, que se rodea de un esca-
so citoplasma en el que se localizan largas cisternas de re
ticulo endopldsmico rugoso, algunas mitocondrias pequefias y
oscuras, ribosomas libres, y algunos cuerpos multivesicula-
res y vesiculas de contenido denso (fig. 72). Estos somas -
neuronales son mds frecuentes en las zonas correspondientes
al estrato plexiforme interno.




E1 estrato gris central-plexiforme interno --
contrasta con el SPV y con el SAC por su riqueza en sinap--
sis, caracteristica que se mantendrd en los restantes estra
tos tectales.

Los terminales sindpticos mds comunes en esta
tzona presentan numerosas vesiculas redondeadas densamente -
empaquetadas, pudiendo contener ademds algunas mitocondrias
loscuras (figs. 50, 51, 73). En menor nidmero se localizan --
terminales con vesiculas de mayor tamafio, y entre ellas al-
guna de contorno aplanado (figs. 50, 51). Un tercer tipo de
terminal presente en esta zona contiene, ademds de gran ni-
mero de vesiculas redondeadas de contenido claro, algunas -
encierran cuerpos densos; este tipo de terminal es mds esca
so que en los estratos inferiores (SAC y SPV), y por otra -
parte, el nimero de vesiculas de nicleo denso por terminal
es escaso (figs. 50, 67, 73).

Las sinapsis mds numerosas son las axo-dendri
ticas en las que el elemento presindptico es un terminal de
los descritos en primer lugar (figs. 50, 72, 73), siendo --
destacables aquellas en las que el elemento postsindptico -
1o constituyen espinas de grandes dendritas verticales, ca-
racterizadas por la manifiesta envuelta glial que Tas aisla

(fig. 50). En raras ocasiones se observan vesieulas aplana=
das en estas sinapsis con espinas.

Los terminales con vesiculas de niicleo denso
contactan generalmente con dendritas de pequefio calibre, 10
calizadas en zonas profundas del estrato gris central. Me-
nos frecuentes que las anteriores son las sinapsis axo-axd-
nicas localizadas en estos estratos (fig. 72).
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ESTRATO FIBROSO Y GRIS SUPERFICIAL
(SFGS)

Desde 1a zona superior del SPI hasta las zo--
nas inferiores del SO se extiende un amplio neuropilo: el -
estrato fibroso y gris superficial. Este estrato alcanza su
méximo desarrollo en la regidn dorsomedial, decreciendo su
espesor en las regiones laterales y desapareciendo por com-
pleto en las proximidades de 1os limites ventrolaterales =--
del techo 8ptico. '

Atravesando este espeso neuropilo en todas di
recciones encontramos gran nimero de axones mielinicos, a -
veces aislados y en otras ocasiones formando pequefios paque

tes (figs; 74, 75, 76) que le dan un aspecto desorganizado.
Las dendritas que atraviesan el estrato vertical y horizon-

talmente constituyen, junto con los axones mielinicos, la -
base de este neuropilo, que se completa con abundantes pro-

longaciones gliales y axones amielinicos dispersos. En algu
nas regiones tectales la estructura tipica del estrato fi--

broso y gris superficial se interrumpe por el denso paquete
de axones amielinicos del tracto torus longitudinalis-SM.

Intercalados en el neuropilo de este estrato

se localizan gran nlmero de somas neuronales de caracteris-
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ticas diversas. Aunque generalmente se encuentran dispersos
por el estrato y aislados entre si, en algunas regiones tec
tales se observa, en zonas superffcia]es del estrato fibro-
so y gris superficial y en regiones del estrato Optico po-
bres en mielina, un aumento de la densidad de somas neurona
les, siendo frecuente la disposicidn de los mismos en peque
fos grupos en estrecha relacign (figs. 90, 93).

Las neuronas con soma en el estrato fibroso y
gris superficial comprenden elementos que originan ramas de
recorrido horizontal por el interior del estrato y otras cu

yas prolongaciones se proyectan principalmente al estrato -
marginal.

Las neuronas horizontales presentan un soma -
redondeado o fusiforme (figs. 75, 79, 81), frecuentemente -
con elementos gliales asociados a &1 (figs. 75, 88). Las --
prolongaciones de estas neuronas suelen presentar un largo
recorrido paralelo a la superficie tectal (fig. 81).

Entre las neuronas de desarrollo vertical en-
contramos gran varijedad en la forma del soma y desarrollo -
de las prolongaciones. Es de destacar que la mayoria de es-

tos tipos neuronales pueden localizar su soma tanto en el -
estrato fibroso y gris superficial como en el estrato dpti-

Co.

Localizados preferentamente en zonas internas
del estrato que nos ocupa, se encuentran somas fusiformes o

piramidales (figs. 77, 80, 82) de neuronas bipolares. De la
parte superior del cuerpo neuronal parte una gruesa prolon-
gacidén que alcanza el SM, donde se resuelve en numerosas ra
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mas- que se proyectan hacia la superficie pial. La zona pro-
funda del soma origina una prolongacifn descendente de la -
que parten delgadas ramas de desarrollo horizontal y una --
larga prolongacidn axdnica que desciende al SGC, donde pue-
de dividirse en ramas de recorrido horizontal (fig. 82).

A distintos niveles en este estrato se localji
zan somas piramidales de neuronas multipolares de los que -
parten dos dos gruesas ramas que se arborizan profusamente
en todo el espesor del SM (fig. 83); del vértice inferior -
del soma sale una delgada prolongacién axdnica de recorrido
incierto.

Un tercer tipo de neuronas de desarrollo ver-
tical con soma en el estrato fibroso y gris superficial lo
constituyen células fusiformes bipolares (figs. 78, 84), --
con una prolongacidn ascendente que se arboriza desde las =
zonas superiores del estrato 6ptico originando ramas de di-
mensiones y recorrido muy diversos. En el polo inferior del

cuerpo neuronal se forma una prolongacidn descendente que -
se resuelve en ramas horizontales que recorren el SPI (fig.

84).

Ultraestructuralmente localizamos en este es-
trato un tipo neuronal muy caracteristica, que por su posi-
cién podria coresponder al primero de los fipos de_ngurdnas
verticales con soma en el estrato fibroso y gris superfi=--
cial descritos a microscopia Gptica. Presentan un soma re--
dondeado que se continua en una gruesa prolongacidn ascen--
dente. En el citoplasma encontramos numerosas mitocondrias
de matriz densa, delgadas cisternas de reticulo endoplédsmi-
co rugoso, ribosomas libres, cuerpos vesiculares, tdbulos y
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filamentos (figs. 85, 86, 87). E1 Golgi, bien desarrollado,
tiende a situarse en el polo superior, al comienzo de la ~--
gruesa prolongacifén ascendente (figs. 85, 86). Esta prolon-
gacién contiene los mismos orgdnulos que el cuerpo neuronal)
si bien Tas mitocondrias son algo mayores y se orientan se-
gin el eje de la prolongacidn, y los neurotibulos son muy -
abundantes (fig 87). E1 nicleo, redondeado y central, gran-
de en relaci6n al tamafio del soma, presenta un contenido --
claro, con discretos acimulos cromdticos (figs. 85, 86, 87)

Las neuronas horizontales del estrato fibroso
y gris superficial presentan somas de dimensiones muy diver
sas, pero las caracteristicas ultraestructurales del cito--
plasma y nlicleo no ofrecen diferencias notables, por 1o que
las consideramos pertenecientes a un Gnico tipo neuronal. =
La forma del soma varia desde ligeramente ovoide a fusifor-
me con el eje mayor en el plano horizontal. Su citoplasma -
es rico en mitocondrias de diverso tamafio, reticulo endo=--
pldsmico rugoso y vesiculas de contenido poco denso a los -
electrones (figs. 88, 89). Dispersos por el citoplasma y en
cantidad variable se localizan cuerpos lisosomales, tdbulos
|y filamentos (figs. 88, 89) y un Golgi de sdculos planos --
bien desarrollado (fig. 89). El1 nlcleo, con un contenido se
mejante al del tipo neuronal precedente, tiene forma Tigera
mente alargada en el plano horizontal, siendo de escasa ta-y

11a en relacibn con el volumen de citoplasma que lo rodea -
(fig. 89).

Con relativa frecuencia encontramos en este -

estrato neuronas de prolongaciones verticales con sus somas
estrechamente unidos; generalmente los elementos vecinos --

responden a las mismas caracteristicas ultraestructurales.

E1 soma, de mediano tamafio, tiende a orientarse verticalmen
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te, y contiene un citoplasma con mitocondrias alargadas, de
matriz densa, mds abundantes en el polo superior que en el

inferior. E1 Golgi, muy desarrollado, se organiza en numerg
sos dictiosomas de pequefio tamafio dispersos por todo el ci-
toplasma. Numerosas vesfculas de contenido claro, cisternas
de reticulo endopldsmico rugoso junto con abundantes micro-
tGbulos completan los orgdnulos mds caracteristicos de es--
tos citoplasmas (figs. 90, 93). En posicidn central este ti
po celular presenta un nilcleo voluminoso tendente a la for-

ma esférica, de contenido claro, con pequefios actmulos cro-
miticos.

Dispersos por el estrato fihroso y gris super
ficial, sin localizacidn preferente, se encuentran somas de
mediano tamafio y contorno irregular que encierran un cito--
plasma pobre en orgdnulos entre l1os que destacan grandes mi
tocondrias y cuerpos vesiculares (fig. 92). E1 nidcleo de es
tas células es redondeado, pudiendo presentar alguna peque-
fia escotadura; su contenido es algo mds heterocromdtico que

el tipo neuronal anterior (fig. 92).

Por G1timo, en este estrato localizamos en es
caso nlimero somas neuronales de mediano tamafio con un irre-
gular contenido citoplasmidtico. Las mitocondrias de este ti
po celular suelen ser oscuras y de forma y tamafio muy diver
so tendiendo a presentarse agrupadas; el reticulo endoplds-
mico rugoso 1o forman cisternas pequefias y dilatadas. Dis--
persas por el citoplasma se localizan vesiculas de matriz -
clara, y en pequefio nimero vesiculas densas del tipo de los

lisosomas. Del polo superior del soma parte una prolonga---
cién rica en neurotdibulos (fig. 91).
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E1 estrato fibroso y gris superficial presen-
ta una compleja organizacidn sindptica, localizandose la ma
yor variedad de terminales y contactos sindpticos de todo -

el techo dptico.

Los terminales mds comunes de este estrato --
presentan un denso empaquetamiento de vesiculas claras de -
mediano tamafno acompafiadas a veces de mitocondrias oscuras;
realizan sinapsis con dendritas de matriz clara (fig. 96),,
con otros terminales de vesiculas redondeadas (fig. 95) y -
con espinas dendriticas (fig. 95). Un segundo tipo de termi
nal presente en este estrato contiene vesiculas redondeadas
poco densas y de diverso tamafio junto con algunas de mayor
diametro, contorno mis irregular y contenido denso; sinap--
san generalmente con pequefias prolongaciones a las que en--
vuelven totalmente (fig. 94).

Tambien los terminales con vesiculas alarga--
das estdn presentes en el estrato fibroso y gris superfi=z--
cial, sirviendo de elemento presinaptico en contactos con -

terminales de vesiculas redondeadas y claras.;y con somas -=-
neuronales (fig. 97).

Aunque con poca frecuencia se localizan dis-~-
persas por el estrato algunas sinapsis dendro-dendriticas,
en las que el elemento presindptico presenta pequefias vesi-

culas redondeadas y claras junto con algunas mitocondrias -
oscuras, y el postsindptico es de matriz clara y pobre en -

orgdnulos.
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ESTRATO OPTICO (SO)

Al igual que el SAC en la parte interna del -
techo 6ptico se caracteriza por la ordenada disposicidn de
axones mielinicos, el estrato Gptico, en la parte superfi--
cial es tambien muy rico en mielina y esta se presenta ain
mds organizada.

Es posible localizar al estrato 6ptico en to-
das las regiones tectales, si bien el grosor del mismo, la
riqueza en mielina y la ordenacidn de esta vakia considera-
blemente de unas a otras. En seccidn transversal el estrato
optico, en el 1imite ventrolateral del techo 6ptico, lo for
man una serie de paquetes de diverso tamafio de fibras mieli
nicas; estos paquetes estdn separados entre s por zonas ca|
rentes de mielina (figs. 99, 107), y ultraestructuralmente
se observan en las zonas centrales gran nlmero de axones =--

amielinicos, que recuerdan la disposicién de paquetes miell
nicos del SPV.

A1 ascender hacia las regiones dorsales, es--

tos paquetes mielinicos disminuyen de tamafo y sus componen
tes tienden a un recorrido longitudinal del estrato; por -

otra parte, la separacién entre los diversos paquetes miell
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nicos se hace difusa y, en conjunto, el grosor del estrato
disminuye (figs. 99, 100).

En las zonas dorsales centrales del techo 6p-
tico desaparece por completo 1a ordenacidn mielinica, y al
mismo tiempo el nlmero de axones mielinizados, dando como -
resultado una zona de caracteristicas semejantes al estrato
fibroso y gris superficial {(figs. 101, 104).

Por un proceso inverso al descrito se recupe-
ra la estructura mielinica del estrato Gptico desde las zo-
nas dorsales: primero aparecen algunas fibras mielinicas --
que 10 recorren longitudinalmente; progresivamente aumenta
el ndmero de axones mielinicos al tiempo que tienden a =-~--
orientarse transversalmente al plano de corte (transversal)
y a ordenarse en paquetes separados por zonas amielinicas -
(figs. 103, 107). Este proceso culmina en las regiones prox
mas al torus longitudinalis, donde se repite la estructura
del 1imite ventrolateral del techo 6ptico (fig. 103)

Como resultado de lo anterior, en Ta zona dor
sal encontramos las cuatro ordenaciones posibles.del .estra-
to 6ptico (figs. 104, 105, 106, 107).

Es de destacar la disposicidén en tres zonas -
que comienza a insinuarse en las regiones de mielina longi-
tudinal (fig. 105), para alcanzar su mdxima expresidn en --
las regiones de mielina sagital (fig. 107). Esta porcidn --
del estrato Optico puede dividirse, tanto a microscopia Op-
tica como electrdnica, en dos zonas mielinicas con las ca-
racteristicas propias de la regidn, separadas por otra muy
pobre en mielina en la que se localiza un denso neuropilo -
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rico en axones amjelinicos, dendritas de caracteristicas -
diversas, varios tipos de terminales y procesos gliales, lo

calizidndose tambien somas neuronales en esta zona intermie-
1inica.

La poblacidn de somas neuronales del estrato
dptico es notable tanto por su nimero como por su diversi-
dad., Ademds de los tipos neuronales exclusivos de este es-
trato, se localizan con frecuencia elementos que responden

a las caracteristicas de tipos neuronales descritos en el -
SFGS.

A1 igual que la mielina, 1la poblacidn neuro-
nal del estrato Gptico presenta marcadas diferencias de dis
tribucidén de unas regiones tectales a otras, debido en par-
te a la organizacidn mielinica del estrato. Las neuronas de
desarrollo vertical tienden a situar sus somas en regiones
poco densas en mielina, 1o que origina zonas con una gran -
poblacién de neuronas de somas fusiforme o piramidal (fig.
108). De distribucidn mds homogénea, las neuronas horizonta
les son, entre los tipos caracteristicos de este estrato, -

las mejor representadas.

Las neuronas verticales caracteristicas del -
estrato dptico presentan soma fusiforme (figs. 108, 109) o
piramidal (fig. 112) localizado generalmente en las zonas -
profundas del estrato; son bipolares, con una prolongacidn
descendente .de desarrollo muy diverso, y una prolongacién -
ascendente de gran diametro que al alcanzar el estrato mar-
ginal se resuelve en una arborizacidn de ramas en su mayo--
ria ascendentes y espinosas que alcanzan zonas superficia--
Tes del estrato marginal (fig. 114).
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Las neuronas horizontales del estrato dptico

suelen localizarse en las zonas centrales del estrato (fig.
111) siendo frecuentes en las zona intermielinica (fig.110)}
Las preparaéiones de Golgi muestran somas a veces bipolares
(fig. 115), a veces con una {nica prolongacidn que se bifur
ca a escasa distancia del soma (fig. 113). En ambos casos -
las prolongaciones recorren considerables distancias por el

interior del estrato 6ptico emitiendo algunas prolongacio--
nes secundarias.

Ultraestructuralmente localizamos tres tipos
de neuronas caracteristicas de este estrato, dos de los cua
les se situan entre las bandas mielinicas y el tercero pre-
ferentemente en zonas pobres en mielina. De los tipos aso--
ciados a bandas mielinicas el mejor representado 1o forman
neuronas de citoplasma claro y abundante, con numerosas mi-
tocondrias oscuras y un reticulo endopldsmico rugoso forma-
do por cisternas de luz estrecha en moderada cantidad; el -
Golgi se distribuye en pequefios dictiosomas esparcidos por
el citoplasma. También se localizan algunas cisternas de --
reticulo 1iso, polirribosomas, en mayor nimero en las zonas
superficiales del citoplasma, ademds de neurotlbulos y neu-
rofilamentos (fig. 116). E1 niicleo de este tipo neuronal es
de posicidn central y redondeado, conteniendo algunos dis-
cretos aclimulos cromiticos (fig. 118).

E1 otro tipo neuronal del estrato dptico aso-
ciado a zonas mielinicas tiene un soma de dimensiones seme-
jantes al que acabamos de describir, diferencidndose de és-
te por su nlGcleo mds oscuro y uniforme, con nucleolo. mani-
fiesto..E1l citoplasma presenta cisternas de reticulo endo--
pldsmico rugoso mds dilatadas que en el caso anterior, y --
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las mitocondrias oscuras de diverso tamafio. Otras diferen--
cias con el tipo anterior las constituyen la escasa repre--

sentacidn del aparato de Golgi junto a la escasez de tdbu--
los y filamentos (fig. 117).

Las neuronas caracteristicas de este estrato
de localizacidn preferente en zonas de baja densidad mielf-
nica son de aspecto considerablemente mds denso y de menor
talla que las restantes neuronas del estrato dptico. En el
citoplasma destaca un.abundante reticulo con cisternas dila-
tadas y un aparato de Golgi bien desarrollado. Las mitocon-
drias son algo mds escasas que en los otros dos tipos neurg
nales de este estrato, y el nicleo, redondeado y central, -

presenta gruesos aclmulos cromdticos (fig. 118).

En el estrato G6ptico la mayoria de Tas sinap-
sis se localizan en zonas pobres en mielina y en la zona in
termielinica (figs. 119, 120), predominando como elemento -
presindptico terminales, a veces de gran talla (fig. 119),-
de vesiculas redondeadas y contenido moderadamente denso, -
que pueden contener mitocondrias de diverso tamafio (figs. -
119, 120). Los elementos postsindpticos suelen ser espinas
dendriticas y dendritas gruesas de contenido claro.

Con menor frecuencia, preferentemente en zo--
nas de poca densidad mielinica, el tipo de terminal arriba
descrito puede contactar con delgados axones (fig. 119), y

con otros terminales de caracteristicas semejantes (fig. --
120).
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ESTRATO MARGINAL (SM)

En la carpa el estrato marginal es la zona --
mds externa del techo dptico; se extiende entre el SO y 1la
envuelta pial, estando presente en todas las regiones tecta
les, aunque, como la mayorja de los estratos, sus dimensio-
nes no son constantes: alcanza su mayor desarrollo en la re
gién dorsomedial, para disminuir a medida que crece la dis-
tancia a esta regidn, siendo las partes ventrolaterales de
la estructura tectal las que presentan un estrato marginal
mds delgado. ‘

En las regiones en que el SO es menos rico en
‘mielina, Ta transicidn con el estrato marginal es gradual,
pues este Gltimo presenta parecidas caracteristicas que el
neuropilo de las zonas amielinicas del SO (figs. 104, 122).
Por el contrario en las regiones donde el SO presenta un --
denso empaquetamiento de axones mielinicos, el paso al es--
trato marginal es brusco, contrastando netamente la estruc-
tura de ambos estratos (figs. 105, 106, 107, 121).

La base estructural del estrato que nos ocupa
estd formada por axones amielinicos densamente empaquetados
que recorren el estrato en paralelo con la superficie tec--
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tal., La mayoria de las fibras amielinicas presentan una --
trayectoria en el plano 1ongitudina1 del techo éptico (fig.
123), pero aislados entre estos, o bien formando densos pa
quetes de considerable calibre se localizan axones amieli-
nicos de recorrido transversal (fig. 124). Cuando Tos pague
tes amielinicos longitudinales son de grandes dimensiones -
originan una aparente laminacién del estrato marginal (fig.

124) ya observable a microscopia 6ptica (fig. 125).

En el amplio neuropilo que constituye el es--
trato marginal son numerosas las dendritas espinosas de di-
verso calibre originadas en somas del SO y SFGS en su mayor
parte, que ascienden hacia las zonas superficiales de este
estrato (fig. 126), o bien 1o recorren en paralelo a la su-
perficie tectal (fig. 127).

E1 neuropilo marginal lo completan abundantes
prolongaciones gliales y una numerosisima poblacidén de ter-
minales axdnicos que, a excepcidn de unos pocos con vesicu-
las alargadas, contienen vesfculas redondeadas y en algunas

ocasiones pequefias mitocondrias de matriz densa (figs. 126,
127).

Los cuerpos celulares de este estrato consti-
tuyen otra de las peculiaridades mds notables de la zona --

marginal del techo Optico de la carpa, pues contrastando --
con la riqueza de células en general del SPV, o de neuronas

en particular del SFGS, el estrato marginal solo presenta -
elementos gliales en las proximidades de los capilares y al

gunos dispersos por el neuropilo (figs. 128, 129), definién
dose por la mayoria de los autores como una zona carente de

cuerpos neuronales.
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Si bien la inmensa mayoria de las observacio-

nes a microscopia Gptica parecian confirmar la inexistencia
de somas neuronales en este estrato, algunos preparados te-
fiidos por el método de Nissl presentan elementos de locali-
zacién incierta, y tanto la técnica de Mallory (PTAH) como
el azul de metileno permitieron observar algunos somas con
apariencia neuronal claramente localizados en el estrato --

marginal (figs. 130, 131). No hemos podido confirmar ultra-
estructuralmente estas observaciones.

En cuanto a la organizacidn sindptica de este
estrato, los contactos axo-dendriticos en los que los termi
nales de vesiculas redondeadas antes descritos son el ele--
mento presindptico, y las espinas dendrfticas el.postsindp
tico (figs. 126, 127, 132, 133, 134), son los més numerosos,
siendo frecuente que varjos terminales, a veces de caracte-
risticas distintas, sinapsen con una misma espina.

Algo menos numerosas que las anteriores son --
las sinapsis axo-dendriticas en las que el elemento postsi-

niptico es una zona dendritica diferente a una espina (figs.
1132, 133). |

Como en otras zonas tectales, en el estrato -
marginal las sinapsis suelen estar aisladas del resto del -
neuropilo por una envuelta glial de dimensiones variables -

(figs. 126, 127, 132).




COMPONENTES NO NEURONALES

Hasta aqui s6lo hemos tratado de los compo-
nentes neuronales del teéholéptico; en este apartado trata
remos de 1os componentes no neuronales de la estructura tecj
tal, acupdndonos tanto de los diversos tipos de gifa como
de otras células que no se ajustan a las tipicas caracterfs
ticas gliales.

Este segundo grupo de elementos no neurona-
les comprende dos tipos celulares; uno de ellos exclusivo
del SPV, y el segundo de distribucidén mds general, aunque

también se localiza con mayor frecuencia en el estrato més
interno del techo 6ptico.

El brimero de estos tipos celulares, bien -
representado en el SPV, tiene un citoplasma de matriz cla-
ra, rico en mitocondrias pequefias y oscuras, ribosomas 1i-
bres, pequefias cisternas de reticulo endopldsmico rugoso y
algunas muy dilatadas de liso. E1 nlcleo presenta contorno.
irregular y la cromatina se congrega en pequefios aclmulos
dispersos por todo el nlcleo (fig. 135).
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En 1a zona inferior del SPV, intercaldndose
entre citoplasmas de ependimocitos, se observa un gran ni-
mero de capilares con un delgado endotelio en estrecho con
tacto con las células vecinas(fig. 136).

Estos capilares, junto con vasos de mayor -
calibre, localizados tanto en estas zonas del estrato peri
ventricular, como en los tractos fibrosos ventriculares, -
forman la zona vascular subependimaria.

Localijzadas preferentemente en zonas de ri-
ca vascularizacidn de observan células de gran tamafo y =
forma irregular que no parecen presentar ningln tipo de --
anclaje con células adyacentes. El1 nicleo, algo menor que
el de los ependimocitos, de contorno irregular, es muy he-
terocromdtico. E1 citoplasma es denso, rico en cisternas -
de reticulo endopldsmico 1iso, con algunas mitocondrias de
mediano tamafio y crestas longitudinales; el Golgi, bien de-
sarrollado se organiza en pequefios dictiosomas dispersos -
por el citoplasma. Son muy numerosas las vesiculas redondea

das del tipo de 1los 1isosomas,_muy heterogéneas en tamano
y contenido (fig. 137).

Los ependimocitos son los elementos gliales
mads caractefisticos del SPV; presentan un pericarion piri-
forme o irregular, localizado en las zonas inferiores de -
este estrato, del que sale una Gnica prolongacidn de tra--
yectoria recta y-ascendente que alcanza la suparficie pial
(fig. 138).

Estas largas prolongaciones emiten numerosi
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simas ramas cortas y finas, y con menor frecuencia otras -
mds gruesas de mayor recorrido (fig. 139). Estas c&lulas --
constituyen la superficie tectal, formando una trama cerra-
da (figs. 140, 141). Ultraestructuralmente se ponen de mani
fiesto amplios complejos de unién, siendo especialmente nu-
merosas y extensas las zénulas adherens (figs. 142, 143).

Los ependimocitos proyectan a la cavidad ven-
tricular numerosos cilios (figs. 139, 145), anclados al ci-
toplasma por profundas rajicillas ciliares (figs. 144, 145,

146).

E1 citoplasma de estas células es muy rico en
tonofilamentos, en especial las zonas periféricas; los poli
ribosomas y cisternas del reticulo endopléasmico liso son -
tambien muy abundantes. En las zonas basales es frecuente -
encontrar porciones del aparatdrde Golgi con morfoldgia ti-
pica de gran actividad (figs. 145, 147). Las mitocondrias,
en moderada cantidad suelen ser oscuras y de mediano tamafio
E1 nlGcleo voluminoso, con jdentaciones a veces muy profun-
das,‘de cromatina dispuesta en finos acdmulos y nucleolo ma
nifiesto, se localiza en posicidn basal.(fig. 147).

Un segundo tipo de ependimocito, menos numero
so, se distingue por su nicleo de contorno redondeado que
contiene densos aclmulos de heterocromatina (fig. 148). Se
localizan en zonas relativamente elevadas del cuerpo celu-
lar, y en planos muy préximos, de tal forma que en un corte
paralelo a la superficie ventricular, el nimero de nicleos

es muy elevado, ademds, este tipo celular suele ser muy po-
bre en citoplasma en la zona perinuclear (fig. 148).
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Los astrocitos, tanto asociados a vasos como
libres (figs. 149, 150), constituyen el tipo glial mds abun
dante de la estructura tectal. Estan presentes en todos los
estratos y regiones tectales, si bien son mds numerosos en
1os estratos exteemos (SPV y SM). En el SM se observa un no
table aumento de la densidad de somas gliales en las zonas
mds superficiales (figs. 128, 129), y en el SPV se locali-
zan inmersos en el denso empaquetamiento de cuerpos celula-
res tipico de este estrato (figs. 8, 9, 12, 16).

La poblacion de astrecitos en los restantes
estratos es menos numerosa, localizdndose fundamentalmente
en relacidén con los vasos sanguineos, aunque como demuestra
la microscopfa electrénica, los procesos astrogliales estan

ampliamente representados en todas las zonas tectales.

Las caracteristicas ultraestructurales mds ng
tables de este tipo celular son la baja densidad electrdni-
ca de su matriz citoplasmatica.ypobreza en orgdnulos, encon
trdndose algunas mitocondrias, reticulo endopldsmico y mi-
crdtﬁbu]os; los paquetes de gliofilamentos son mucho menos
nUMerosos que en vertebrados superiores. Las prolongaciones
de estos elementos gliales pueden contactar entre sT median
te uniones estrechas, y en las zonas mds elevadas del SM -
tambien podemos encontrar este tipo de especializaciones de
membrana entre prolongaciones de astrocitos y procesos ter-

minales de prolongaciones de ependimocitos.

Es muy frecuente la formacidén de ajustadas ep
vueltas astrogliales asociadas a estructuras sindpticas, -

especialmente cuando e elemento postsindptico es una es-
pina dendritica (figs. 126, 127, 132, 134).
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En menor ndmero que los elementos descritos -
como astrocitos se localizan células gliales con caracterfs
ticas comparables a la de oligodendrécitos de vertebrados
superiores. Aunque se encuentran dispersos por toda la es--
tructura tectal, su ndmero es mayor en las zonas ricas en -
mielina. La microscopfa 6ptica no permite una inequivoca =--
identificacién de los oligodendrocitos en la estructura tec
tal de la carpa (fig. 152), por el contrario, sus caracte--
risticas ultraestructurales los hacen facilmente distingui-
bles a microscopfa electrdnica: su matriz citoplasmica es -
considerablemente densa, los ribosomas libres son abundan-
tes, el reticulo endopldsmico 1iso presenta un considerable
desarrollo y los cuerpos densos son frecuentes, el nicleo
irregular y heterocromdtico (figs. 153, 154), en ocasiones
es posible observar un extenso sistema de microtibulos (figl
154)., Es frecuente que estas células originen gruesas pro=
longaciones, ya observables a microscopfa éptica (fig. 151)
con las mismas caracteristicas u]traestructura]es.que los -
somas oligodendrogliales (fig. 155).

Los oligodendrocitos satélites perineuronales
no son muy frecuentes en el techo dptico de Cyprinus carpio

localizdndose preferentemente asociados a somas neuronales
de los estratos superficiales (SFGS y SO) (figs. 75, 88).
Ultraestructuralmente estos satélites perineuronales presen
tan un citoplasma de matriz densa con 1os orgdnulos caracte
risticos de los oligodendrocitos, destacando la presencia
de cuerpos densos y pequefios dictiosomas de cisternas muy -
apretadas (fig. 88).
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DISCUSION
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Adn siendo el techo dptico de Teledsteos obje
to de numerosas investigaciones desde los primeros neurohis
t6logos, las especies utilizadas suelen ser peces de acua--
rio, Carassius auratus en Ta mayoria de los casos (Jacobson
y Gaze, 1964, 1965; Sutterlin y Prosser, 1970; Yoon, 1971; -
Neale y cols., 1972; Romeskie y Sharma, 1974; Murray , 1976;
0°Benar, 1976; Meeck y Schellart, 1978; Contestabile y cols,
1979; Grover y Sharma, 1979; Schmidt, 1979; Lo y Levine,1980
Schwart y cols., 1980; Marani y Ruigrok, 1981) o Telelsteos
marinos, a veces con notables modificaciones en su sistema
6ptico, como Holocentrus (Meader, 1934; Campbell y Ebbesson,

1964; Ebbesson y Vanegas, 1976), Eugerres plumieri (Vanegas
y cols., 1971; Vanegas y cols., 1974; Laufer y Vanegas, 1974
a,bl; Ebbesson y Vanegas, 1976), Ictalurus punctatus (Schroe-
|der, 1974; Schroeder y Vanegas, 1977), Bagrus (Schroeder y
Vanegas, 1977), Astyanax hubbi (Sligar y Voneida, 1976), o
Tupinambis nigropunctatus (Butler y Ebbesson, 1975). En ra-
ras ocasiones TeleGsteos comunes de agua dulce son objeto de
estas investigaciones (P. Ramén, 1890,1899; Leghissa, 1955;
Ith,.x1971y Sharma, 1975; Kishida, 1979; Ballintijn y cols.,
1979; Lara y cols., 1980) y en estos casos suelen utilizar-

se en estudios comparados, profundizando poco en las peculia
ridades de cada especie (Leghisa, 1955; Kishida, 1979), o -+

bien se ocupan de aspectos muy concretos de la estructura --
tectal, De acuerdo con esto, consideramos que un estudio a -
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nivel 6ptico y ultraestructural del techo 6ptico de Cyprinug
carpio contribuird a rellenar un hueco en el conocimiento de

este centro mesencefdlico.

La ordenacidn en estratos del techo 6ptico ha
sido objeto de controversias desde los primeros estudios de
este centro mesencefdlico, encontrando autores que solo dis
tinguen tres estratos (Van Gehuchten, 1894), otros distin--
guen ocho (Stieda, 1861; Fritsch, 1878), diez (P. Ramén, --
1899), e incluso catorce (Fusari, 1887; Mirto, 1895).

Las investigaciones de Huber y Grosby (1934)’
hechas en reptiles, sentaron las bases de posteriores lami-
naciones del techo ptico de Teledsteos; Leghissa (1955) =--
propone una divisidn en estratos que facilita notdblemente
el estudio de 1a estructura tectal en Teledsteos. Las conti
nuas investigaciones sobre este centro permiten introducir
algunas variaciones en el esquema de Leghissa, asi el equi-
po de Vanegas (Vanegas y cols., 1974; Laufer y Vanegas,1974
a,b; Vanegas, 1975) propone una estratificacidn del techo -
6ptico de Teledsteos que es aceptada por la casi totalidad
de Tos autores,

Nuestras observaciones sobre secciones trans-
versales con técnicashabituales de tincidn confirman los re
sultados de estos investigadores: densidad neuronal, distri
bucidn de mielina y direccid6n predominante de las prolonga-
ciones, son tres de los factores mds notables en la diferen
ciacién de siete estratos tectales. Es de notar que las di-

Q7



mensiones relativas de los estratos varian ligeramente con
relacidn a otras epecies; en ocasiones es la orientacidn --
del corte, o diferencias en la regidn tectal estudiada, la
causa de estas variaciones, pués en un mismo animal las di-
mensiones de los estratos no son constantes en todas las re
giones tectales. Pero tambien algunas de estas diferencias
tienen su base en variaciones especificas de la estructura
tectal de Cyprinus carpio; esto concuerda con los datos ==--
aportados por Kishida (1978) y Choms y cols. (1981) sobre -

las dimensiones relativas de cada estrato en diferentes es-
pecies de Teledsteos.

Las diferencias mds notables de nuestros re--
sultados con los de otros autores en diferentes especies se
se Tocalizan en los estratos extremos (SPV y SM). El1 desa--
rrollo relativo del SPV estd intimamente ligado al desarro-
110 global de la estructura tectal (Kishida, 1979), esto da
ria un sentido a las diferencias en el SPV, considerado co-
mo un estrato germinativo.

Las diferencias en las dimensiones relativas
|del SM parecen relacionadas con las caracteristicas del ha-
bitat de cada Teledsteo, pues este estrato estd intimamente
asociado al torus longitudinalis (Radl, 1915; Kudo, 1923; -
Leghissa, 1955; Ito, 1971; Ebbesson y Vanegas, 19763 Sligar
y Voneida, 1976; Ito y Kishida, 1978; Grover y Sharma,1979)
ligado a su vez a 1a correlacidn de impulsos O6ptico-estdti-
cos (Kappers y colis., 1936).

Los restantes estratos tectales no presentan
diferencias notables con sus homdlogos de otras especies de
Teledsteos.




Aunque la comparacidén de los resultados obte-
nidos con las diversas técnicas permiten diferenciar los es
tratos gris central (SGC) y plexiforme interno (SPI), los -
preparados de Golgi no ofrecen una delimitacibn clara, y --
las diferencias ultraestructurales no son muy notables, por
1o que, como gran ndmero de autores (Laufer y Vanegas, 1974
a; Vanegas y cols., 1974; Vanegas, 1975; Ebbesson y Vanegas
1976; Schroeder y Vanegas, 1977; Meeck y Schellart, 1978; -
Kishida, 1979; Romeskie y Sharma, 1979; Schmidt, 1979; Vi--
1lani y cols., 1979; Ito y cols, 1980), consideramos conve-
niente describir conjuntamente ambos estratos.
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E1 estrato mds profundo del techo dptico es-
td constituido por un denso empaquetamiento de cuerpos ce-
lulares que, ya a microscopfa Gptica muestran gran diversi

dad. Para algunos investigadores (Ciani y cols., 1975) los
componentes del estrato periventricular en Poecilia reticu

lata son, fundamentalmente, ependimocitos y neuronas, con

escasos astrocitos dispersos; otros autores describen ade-
mis oligodendrocitos y elementos vasculares (Laufer y Vane
gas, 1974a, b). E1 microscopio electrdnico confirma la pre
sencia de una variada poblacidn celular en este estrato, -
localizidndose, ademds de los elementos no neuronales mencig
nados anteriormente, dos tipos celulares mds.

Relativamente prdéximos a zonas de rica vascy
larizacién, localizamos cé&lulas cuyas caracteristicas ul--.
traestructurales permiten considerarlas pertenecientes al
sistema APUD. Este tipo celular no es exclusivo del SPV, -

pues también ha sido observado a nivel dei SFGS y SO.
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E1 tipo celular restante es de clasificacidn
incierta; de matriz citoplasmdtica clara, con numerésas mi
tocondrias pequefias y densas, podria considerarse como al-
glin tipo de astrocito, pues en ciertas zonas de su citoplag
ma aparecen haces de aspecto gliofilamentoso. Estas cé&lulag
se localizan formando pequefios grupos en zonas profundas -
del SPV. |

~ Los ependimocitos son el componente mds tipi
co de este estrato. Sus caracteristicas, a microscopia ép-
tica y electrdnica, coinciden con las descripciones de es-
te elemento realizadas por otros autores en diferentes Te-
ledsteos (Leghissa, 1955; Schultz y cols. 1956; Duncan, -
1957 Bellairs, 1959; Tennyson y Pappas, 1962; Brighman y
Palay, 1963; Kruger y Maxwell, 1966; Klinkerfuss, 1969; .z
Laufer y Vanegas, 1974a; Vanegas y cols., 1974;.Ciani y -
cols., 1975).

La obsgrvacidén en algunas regiones del SPV,-
sin contacto directo con el ventriculo tectal, de grupos
celulares que hemos considerado como un segundo tipo de --
ependimocitos, puede relacionarse con la sugerencia de al-
gunos investigadores (Kruger y Maxwell, 1966, 1967) de que
estos elementos celulares correspondan a una transicidn ha
cia astrocitos. La posicidn de estas células y su distri-
bucidn en pequefios  grupos dentro del estrato, ofrecen con-
siderables semejanzas con el primero de los elementos de -
adcripcidn incierta descritos anteriormente. No podemos --
descartar la posibilidad de que se trate de un mismo tipo,
celular en diferentes etapas de diferenciacidn.

Las diversas variantes del métcdo de Golgi,-
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demuestran que el SPV es el estrato tectal mds rico en neu-
ronas; sin embargo, gran nlmero de autores consideran que -
toda esta poblacidn neuronal pertenece a un mismo tipo, pi-
riformes periventriculares (Leghissa, 1955; Vanegas y cols.
1974; Ciani y cols., 1975; Vanegas, 1975; Kishida, 1979; Vi|
1lani y cols., 1979); otros consideran que ademds de este -
tipo, en el SPV se localizan somas de neuronas horizontales
(Schroeder y Vanegas, 1977). Considerando que las variacio-
nes en el desarrollo dendritico de estos dos tipos neurona-
les son.MUY amplias, en algunos trabajos los tipos descritos
en el SPV por el método de Golgi son mds numerdsos (P. Ra--
mén, 1899; Meeck y Schellart, 1978; Lara y cols., 1980). -
Las diferencias en l1a determinacidn de tipos celulares, més
que a resultados divergentes, obedecen a subjetividades de
interpretacidn, muy comunes en este tipo de técnicas.

Nuestros resultados se encuadran en la dltima
de las tendencias citadas; consideramos cuatro tipos celula
res, tres de 1os cuales se adscriben en lineas generales a

las"piriformes"periventriculares, y el tipo restante podria
considerarse incluido en el de "neuronas horizontales".

Ultraestructuralmente tambien hemos localiza-
do cuatro tipos de somas neuronales a este nivel, pero no
tenemos datos suficientes para relacionarlos con los resul-
tados de las diversas variantes del Golgi, . * aun asfi con
sideramos que nuestras observaciones apoyan la tendencia a
considerar diversos tipos neuronales con soma en el SPV, --
frente a Ta idea del tipo neuronal dnico propuesto por otreg
autores, Sin embargo los partidarios de esta Gltima opinidn
aportan tambien datos ultraestructurales acordes con sus re
sultados en técnicas de Golgi; de esta forma Ciani y cols.
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(1975), Laufer y Vanegas (1974a) e Ito (1971) solo recono--
cen ultraestructuralmente un tipo de soma neuronal en el --

SPV,

En uno de los tipos neuronales por nosotros -
descrito se localizan mitocondrias incluidas en cisternas -
de reticulo endopldsmico, o extensiones tubulares de la mem
brana mitocondrial externa (OMM), situacifén ampliamente des
crita en sistema nervioso de vertebrados (Sandborn, 1966; -
Grainger y James 1969; Liebermann, 1971; Spacek y Lieber---
mann, 1977, 1980); en estas investigaciones la extenxidn tu
bular es del tipo reticulo endopldsmico 1iso, sin embargo -
en nuestro caso a la extensidn tubular se asocian granula--
ciones tipo ribosoma. Esta situacidn no es nueva en el te--
cho dptico de carpa, pues Ito (1971) la describe precisamen
te en somas neuronales localizados en el SPV.

Las relaciones sindpticas descritas en el es-
trato periventricular concuerdan con los resultados de Lau-
fer y Vanegas para Teledsteos perciformes (1974a) en cuanto
a tipos de terminales, al tiempo que discrepan con los de -
otros autores (Ito, 1971; Ito y cols., 1980) en cuanto a la
abundancia de terminales con vesiculas de niicleo denso.

La Tocalizacidn de sinapsis en las que inter-
vengan cuerpos celulares, descritas a este nivel por algu--
nos autores en diversos Teledsteos (Ito, 1971; Laufer y Va-

negas, 1974a; Ito y cols., 1980), no ha sido confirmada en
nuestras observaciones,
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La diferencia del estrato blanco central con
el estrato periventricular es muy notable:frente a un estra-
to formado por un denso empaquetamiento de cuerpos celula--
res,el SAC,relativamente pobre en células,se compone funda-
mentalmente de prolongaciones originadas bien en el SPV y
tectum contralateral (Laufer y Vanegas, 1974b; Vanegas,1975)
bien fuera del techo Gptico (Leghissa, 1955; Vanegas y Ebbe
sson, 1973; Laufer y Vanegas, 1974b; Vanegas y cols., 1974;
Voneida y Sligar, 1976; Sharma, 1980). Para estos autores -
los procesos del SPV atraviesan verticalmente el SAC, hecho
evidenciado en nuestras observaciones, 'y las restantes afe-
rencias se distribuirian por zonas: las fibras procedentes
del telencéfalo ipsilateral ocuparian la zona 3uperior del
estrato, las del tectum contralateral la central, y proyec-
ciones de la retina contralateral las zonas inferiores; mor
foldgicamente, ni a nivel 6ptico ni ultraestructural, hemos
podido diferenciar estas zonas. Por otra parte, los proce--
sos mielinizados, formando paquetes mds o menos organizados,
son una constante del estrato.

A excepcidn de las zonas dorsales, en las que
la abundancia de paquetes mielinicos es parecida a Ta del -
esthato G6ptico, algunos autores (Laufer y Vanegas, 1974a; -
Vanegas y cols., 1974) consideran semejante la estructura -«
del SAC a la del SFGS; en nuestras observaciones, incluso -
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en las zonas ventrales en las que el estrato es poco mani--
fiesto, la mielina presenta una tendencia a recorridos para
lelos a la superficie tectal y una cierta ordenacidn que, a
nuestro juicio, la asemejan mds a las zonass del SO pobres -
en mielind,.

~ E1 contraste en cuanto a la densidad de somas
neuronales entre los dos estratos mds profundos del techo -
6ptico de Teledsteos es muy nota¥le, en algunos peces como
Poecilia reticulata no se localizan somas neuronales con ca
racteristicas propias a este nivel (Ciani y cols., 1975), -
tampoco Ito (1971) descrilie somas neuronales en este estra-

to en carpa. Otros autores estudian conjuntamente las neurg
nas con soma en SAC y SPV, considerando que las de localiza
cién en el estrato superior son fundamentalmente semejantes
a las piriformes periventriculares (Vanegas, 1975; Schroe--

der y Vanegas, 1977).

La tendencia mds generalizada, en la que se -
encuadran -nuestros resultados, considera dos: grupos de neu-
ronas con soma en el SAC, unas de cuerpo piramidal y prolon
gaciones de recorrido ascendente, las otras, de soma esféri
co o irregular, generalmente multipolares y de prolongacio-
nes tendentes a recorridos horizontales (Laufer y Vanegas,
1974a; Vanegas y'cols., 1974; Meeck y Schellart, 1978); ---
Sharma (1979) describe ademds somas de neuronas sin orienta
cidén precisa en el SAC de Carassius auratus, semejantes a -
las grandes multipolares descritas por Kishida (1979) a es-
te nivel, o a las del tipo XIII de Meeck y Schellart (1978)
estos autores subdividen estos dos grupos bdsicos en tres
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tipos (XIII, XIV, ¥ XV) considerando en cada caso varios =--
subtipos.

En el techo O6ptico de Cyprinus carpio la mor-

fologia, a microscopio O6ptico, de las neuronas horizontales
es diversa, oscilando desde grandes multipolares de amplio

desarrollo (tipo XIII de Meeck y Schellart, o grandes multi
polares sin orientacidn precisa de Sharma), hasta pequefias

neuronas de cortos procesos (tipo XV de Meeck y Schellart),
pero consideramos que la infinidad de elementos con caracte
risticas intermedias no hace aconsejable una divisibn en --
subtipos; sin embargo la microscopia electrénica confirma -
la diversidad de elementos agrupados en las neuronas hori--
zontales del SAC, permitiendo la diferenciacidn de al menos
dos tipos de somas, por sus caracteristicas ultraestructura

les dentro del grupo.

La relativa pobreza de contactos sindpticos -
observada en el SAC concuerda con los resultados obtenidos
en Holocentrus rufus (ito y cls., 1980), por otra parte --|

los tipos‘de terminales descritos a este nivel son badsica--
mente los mismos encontrados en otros Teledsteos (Ito, 1971

Laufer y Vanegas, 1974a; Ito y cols., 1980).

No hemos observado ni sinapsis simétricas +--
(Ciani y cols., 1975) ni "tight juntions" entre dendritas
(Ito, 1971) localizadas en el SAC de algunos Telelsteos; en
cambio son frecuentes las sinapsis axo-dendriticas, ya des-

critas a este nivel en Eugerres plumieri (Laufer y Vanegas,
1974a).
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La zona denominada gris central comprende, se
glin la ndmenc]atura de Vanegas y cols. (1974), tanto al SGC|
en 1a parte profunda de la zona, limitrofe con el SAC, como
al SPI en la parte mds externa. Algunos autores, utilizando
la nomenclatura de Leghissa (1955, 1962), consideran en la
zona gris central, ademds de los SGC y SPI, al SFGS (Ito, -
1971;.Ciani y cols. 1975; Villani y cols., 1979). Si bien -
consideramos acertado estudiar conjuntamente SGC y SPI, co-
mo expusimos en los resultados y al comentar Ta estratifica
cidn, nos parece innecesario considerar en este apartado al
SFGS, puesto que constituye un estrato netamente definido y
con caracteristicas estructurales distintas del resto de la
estructura tectal.

E1 SGC propiamente, es una amplia zona de neu
ropilo con una marcada disminucidn de los procesos mielini-
zados en comparacidn con el SAC, predominando las prolonga-
ciones neuronales de recorrido vertical, y advirtiéndose un
incremento de los contactos sindpticos y ndmero de somas --
neurenales en relacidn con el estrato inmediato inferior, -
predominando 1as grandes neuronas de prolongaciones vertica
les.

En el SPI, los somas neuronales son algo mds
escasos, y estos corresponden en su mayoriaca neuronas de -
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desarrollo horizontal. Estas caracteristicas de 1a zona --
gris central de Cyprinus carpio parecen generales en los Te

ledsteos, pues tanto otros estudios en esta especie (LeghisH
sa, 1955; Ito, 1971; Kishida, 1979; Lara y cols., 1980; --
Choms y <c¢cols. ', 1981) muestran resultados comparables.

- La riqueza en tipos neuronales descritos por
el método de Golgi es una constante en las investigaciones
realizadas en esta zona tectal; asi Meeck y Schellart (1978)
consideran ocho tipos con somas en los estratos GC y PI, --
Sharma (1978) dentro de un gran grupo de neuronas vertica--
les distingue piramidales, piriformes y fusiformes; y entre
las horizontales bipolares y monopolares, junto a dos tipos
de corto desarrollo; Vanegas y cols. (1974) diferencian en
Eugerres plumieri, por los métodos de Golgi rapido y Cox, -
grandes fusiformes, pequefias fusiformes, pequefias pirifor-

mes,grandes multipolares, pequefias multipolares, grandes pi
riformes y neuronas horizontales; Schroeder y Vanegas (1977)
utilizando las variantes rapido, Kopsch y Colonnier, locali
zan en SGC-SPI de Bagrus e . Ictalurus punctatus neuronas fu

siformes y grandes piriformes junto a pequefios elementos -
de procesos verticales y horizontales.

Estos resultados, junto con los obtenidos en
este trabajo, indican que las grandes neuronas verticales -
(fusiformes y piriformes principalmente) son muy comunes y

constantes en todos los Telebdsteos. En cuanto a las neuro--
nas horizontales, su localizacidn preferente en el SPI o zgo

nas prdoximas dificultan notablemente su estudio con métodos
de Golgi dado el intrincado entramado de esta zona y su par

ticularmente intensa impregnacidn con plata; esto, por otra
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parte confirma que la parte superior de la zona gris cen---
tral (SPI) estd constituida, en gran parte, por prolongacio
nes horizontales, tanto de neuronas con soma en esta zona

como por expansiones de prolongaciones verticales con ori--
gen en otros estratos.

Los resultados ultraestructurales contrastan
con la riqueza de tipos descritos a microscopia Optica; es-
ta situacidn es comlin en esta zona tectal, asi Laufer y Va-
negas (1974a), en la misma revista y nlmero que publican 1la
extensa relacidn de tipos neuronales antes descritos en la
zona gris central de la mojarra (Vanegas y cols., 1974), so
1o mencionan dos tipos diferenciables ultraestructuralmente
Villani y cols. (1979) distinguen fusiformes multipolares y
estrelladas pequefias; Ito (1971) estudiando conjuntamente -
los estratos GC-PI-FGS de carpa, tambien encuentra notables
discordancias entre 1os resultados del Golgi-Cox y las ob--
servaciones ultraestructurales; y Leghissa, frente a la pro
fusa descripcidn de tipos neuronales a este nivel tectal en
diversos Teledsteos (1955), solo diferencia dos tipos ultra
estructuralmente (Ciani y cols., 1975). En todos los casos
se describen elementos que, en mayor o menor grado, se ajus
tan a las neuronas identificadas como grandes fusiformes =--
por Laufer y Vanegas (1974a), a este grupo podrian adscri--
birse el primero de los tipos por nosotros descrito ultraes
tructuralmente, asi como neuronas de posible desarrollo ho-
rizontal, como el Gltimo de los tipos descritos a este ni--
vel.

Los contactos sindpticos son en la zona gris
central, mucho mds numerosos que en SAC y SPV, como ocurre
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en otros Teleb6steos (Ito, 1971; Laufer y Vanegas, 1974a,b;
Ito y cols., 1980). E1 tipo de terminal mds abundante, con
vesiculas redondeadas claras densamente empaquetadas, tam--
bien consideradas por Laufer y Vanegas (1974a) como las mds
abundantes a este nivel, se ajustan a los terminales denomi
nados S-5 (Ito y cols., 1980); los otros dos tipos de termi
nales descritos a este nivel tambien son localizados en es-
te estrato del techo Optico de carpa (Ito, 1971) y de otros
Teledsteos (Laufer y Vanegas, 1974a; Ito y cols., 1980), pe
ro discrepamos de 1os resultados de Ito y cols. (1980) res-
pecto a los terminales de vesiculas con nlcleo denso, consi
derados por estos autores mds abundantes a este nivel que -
en SAC y SPV. Nuestras observaciones muestran una paulatina
disminucidn de estos terminales al acercarnos a zonas super
ficiales de la estructura tectal, por otra parte nos parece
también significativo que esta disminucidn se acompafie de
un descenso en el nlmero de vesiculas con nicleo denso por

terminal.

En la zona gris central del techo 6ptico apa-
recen las primeras sinapsis axo-dendriticas en las que el -
elemento postsindptico es una espina; en estratos superio--
res este tipo de contactos serd cada vez mas comidn, Estas -
sinapsis no son descritas a este nivel por algunos autores
(Laufer y Vanegas, 1974a), siendo consideradas frecuentes -
por otros (Ito, 1971; Ito y cols., 1980); en nuestras obser
vaciones son poco frecuentes en las zonas profundas del SGC
para aumentar en las superiores y SPI.

En algunos trabajos (Ito, 1971; Ito y cols.,
1980) se describen sinapsis axo-somdticas en estos estratos
al igual que otros autores (Laufer y Vanegas, 1974a) no he-
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mos localizado este tipo de sinapsis en la zona gris cen--
tral,
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La descripcidn del estrato fibroso y gris su-
perficial como un denso neuropilo con numerdsos axones mie-
Tinicos y amielinicos dispersos que lo recorren en todas di
recciones, y dendritas de diverso calibre y recorrido, es -
comin en trabajos sobre este centro mesencefdlico (Leghissa
1955; Ito, 1971; Laufer y Vanegas, 1974a,b; Vanegas y cols.
1974; Ciani y cols., 1975; Vanegas, 1975; Schroeder y Vane-
gas, 1977; Kishida, 1979; Villani y cols., 1979). La rique-
za mielfnica (intermedia entre SO y SAC por una parte, y la
zona gris central por otra), y la distribucidn aparentemen-
te andrquica de esta, diferencian netamente al SFGS de los
restantes estratos tectales.

Las neuronas con soma en este estrato, y en -
el SO, no estdn uniformemente distribuidas en todas las re-
giones tectales, siendo mids numerosas en las regiones dor-
sales; en la bibliografia consultada se consideran los so--
mas dispersos por el estrato, sin hacer alusidn a esta par-
ticular distribucidn. Es de notar que esta zona recibe gran
cantidad de aferencias retinianas (Ebbesson, 1968; Vanegas
y Ebbesson, 1973; Laufer y Vanegas, 1974b; Vanegas, 1975; -
Murray, 1976; Raymond y cols., 1980); esto unido a las ca--
racteristicas dendrfticas de las neuronas mds comunes de es

te estrato (piramidales y fusiformes) sugieren que el SFGS
sea una zona de integracifn estdtico-visual.
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Otra caracteristica de los somas mds eleva--
dos del SFGS, y de los del SO, es la frecuente disposicién
de las neuronas en grupos de dos en estrecha relacidn; aun-
que esta situacion no es exclusiva de estos estratos tecta-
les si es particularmente frecuente a este nivel.

En cuanto a Tos tipos neuronales descritos -
por las varijantes del método de Golgi, a este nivel son pa-

recidos en todos los Teledsteos estudiados, destacando la -
constancia de las grandes fusiformes y piramidales que pro-
yectan gruesas dendritas al SM, donde se arborizan profusa-
mente produciendo ramas muy espinosas (P. Ramén, 1899; Le--
ghissa, 1955; Vanegas y cols.,, 1974; Vanegas, 1975; Schroe-
der y Vanegas, 1977 ; Meeck y Schellart, 1978; Kishida, 1979
Romeskie y Sharma, 1979; Lara y cols., 1980).

Las caracteristicas ultraestructurales de --
las grandes piramidales de este estrato se ajustan a la des
cripcidn de este tipo neuronal en Eugerres plumieri (Laufer

y Vanegas, 1974a), aunque las sinapsis en las que intervie-
ne este tipo de somas no son tantas en carpa como en moja--

rra.(10% de superficie del soma), y las denominadas neuro--
nas horjzontales oscuras, descritas en Eugerres plumieri a

este nivel, aparecen en nuestro material en zonas mds eleva]
das (S0)

Las neuronas que frecuentemente se localizan
agrupadas responden ultraestructuraimente a las caracterfis-
ticas de las fusiformes bipolares descritas por otros auto-

res tanto en el SFGS (Ito, 1971) como en zonas elevadas del
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area gris central (Laufer y Vanegas, 1974a), aunque estos -
autores no observan dichas agrupaciones. A pesar de minucio
sas observaciones no hemos podido localizar estructuras ne-

tamente sindpticas en las zonas de contacto entre estas neu
ronas.

En Eugerres plumieri se describen en este es-
trato estructuras sindpticas en las regiones nodales de las
numerédsas fibras mielinicas que pueblan esta zona tectal; -

en carpa ni Ito (1971) ni nosotros hemos encontrado este ti
po de sinapsis. Esta, junto con la cantidad de sinapsis so-
midticas de los elementos piramidales, son las dnicas dife--
rencias notables de nuestros resultados con los de otras in
vestigaciones realizadas a este nivel en otros Teledsteos,
observdndose una disminucidn en el ndmero de terminales pre
dominantes en la zona gris central (S-5 de Ito y cols.,1980]
y de los que contienen vesiculas de ndcleo denso (S-6 de --
Ito y cols., 1980); por el contrario, los terminales de ve-
sfculas claras de tamafio medio y mitocondrias oscuras aumen
ta considerablemente (S-2 de Ito y cols., 1980); se incre--
mentan las sinapsis axo-dendriticas con espinas como elemen
to'postsinéptico, y las sinapsis axo-somdticas son frecuen-
tes, localizdndose en ocasiones sinapsis somato-somdticas -
(Ito, 1971; Laufer y Vanegas, 1974a; Ito y cols., 1980).
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E1l estrato Gptico se caracteriza por ser el -
estrato tectal mds rico en mielina, y disponerse esta en --
una ordenacién precisa, que se modifica en las distintas re
giones tectales. Las progresivas variaciones de la disposi-
cién mielinica desde las regiones apicales ventrales a las
dorsomediales, y de estas a las proximidades del torus lon-
gitudinalis, podrian corresponder a una disposicidn de los
axones mielinicos formando amplias curvas concéntricas en
un plano longitudinal y paralelo a la superficie tectal; es
ta disposicidn podria explicar los cambios de ordenacidn --
mielinica en las diversas regiones tectales, asi como la no
table disminucidn de ésta en algunas zonas de la regidn dor
somedial, que corresponderian al centro del sistema de cur-
vas., Consideramos que los resultados e]ectrofisio]égicos --
(Schadé y Weiler, 1959; Busser y Dussarlier, 1963; Schwass-
mann, 1962; Jacobson y Gaze, 1964; Schwassmann y Krag, 1970
Vanegas y cols,, 1974) apoyan este esquema.

En cuanto a la ordenacidn en tres zonas, una
superior y otra inferior ricas en mielina, separadas por =~
otra zona en la que la mielina es muy escasa, podria estar
retacionada con la distribucidn de aferencias en el estrato
Gptico, pues la zona inferior serja Gnicamente. la.que reci-
birfa proyecciones de la retina (Neale y cols., 1972; Vane-
gas y Ebbesson, 1973; Laufer y Vanegas, 1974a,b; Vanegas ¥y
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cols., 1974; Landretch y cols., 1975; Vanegas,1975; Repe=--
rant y Lemiere, 1976; Perrychoux y cols., 1977; Schmidt, --
1979), y las superiores principalmente del telencéfalo (Va-
negas, 1975).

La zona media de la regidn dorsomedial del es
trato 6ptico no presenta esta divisién en tres partes, =--
siendo la zona del estrato menos rica en mielina, por lo -
que presenta una estructura muy parecida a la del SFGS. Po-
siblemente algunos autores que no reconocen estrato dptico
en algunos teledsteos hayan centrado su estudio en esta zo-
na (Choms y cols., 1981); esto concuerda con la descripcidn
de un SFGS marcadamente mis desarrollado (27%) en especies
"sin estrato dptico manifiesto" que en especies donde reco-
nocen SO (18%).

A1 igual que para el SFGS, en el estrato opti
co se puede detectar un aumento en la densidad de somas ney
ronales en las zonas dorsomediales del estrato. Este aumen-
to afecta notablemente a las neuronas de desarrollo verti--
cal, y por el contrario, la distribucién de las neuronas ho
rizontales es marcadamente mds homogénea. Consideramos que,
ademds de los sistemas de aferencias, la distribucidn de la
mielina en el estrato contribuye en gran medida a la locali
zacidn de las neuronas fusiformes y piramidales en las zo--

nas centrales de las regiones dorsomediales.

En algunos trabajos sobre citoarquitectura --
tectal en Teledsteos solo se recoge la presencia de neuro--
nas horizontales en el SO (Vanegas, 1975; Kishida, 1978; --
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Meeck y Schellart, 1978; Romeskie y Sharma, 1979); en otros,
aun considerando a las neuronas horizontales como las més -
caracteristicas de este estrato, al igual que en nuestras -
observaciones, describen somas de neuronas verticales en es
te estrato (Vanegas y cols., 1974; Schroeder y Vanegas,1977
Lara y cols., 1980). Las caracteristicas de 1as neuronas --
verticales del SO son muy parecidas a las de las fusiformes
y piramidales del SFGS, si bien sus prolongaciones descen--
dentes suelen 1legar solo hasta las zonas mids profundas del
SFGS o al SPI. Ultraestructuralmente estas neuronas vertica
les presentan las mismas caracteristicas que las fusiformes
y piramidales del SFGS.

Las neuronas denominadas pequefnas oscuras ---
(Laufer y Vanegas, 1974a) presentan a microscopia electrdni
ca un aspecto muy parecido a uno de los tipos neuronales --
descritos en el presente trabajo con soma en las zonas de -
escasa mielina del estrato dptico, sin embargo, para estos
autores estas células serjan caracteristicas del SFGS, ni--
vel en el que nosotros no las hemos localizado.

Las frecuentes asociaciones neuronales del --
SFGS y SO, mencionadas anteriormente, son descritas por Ito
(1971) solo en el estrato 6ptico, y considera que los somas

corresponden a pequefias neuronas intermielinicas con prolon
gaciones de recorrido diverso,

En algunos trabajos sobre organizacidn ultra-
estructural del techo G6ptico sorprende que no se haga men--
cién a ninglin tipo neuronal con soma en el estrato dptico -

(Ciani y cols., 1975).
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Las sinapsis nodales, descritas por algunos 3
investigadores en estratos mds internos del techo 6ptico, -
son observadas en el estrato dptico de carpa por Ito (1971)),
[sin embargo no son descritas a este nivel en otros Teleds--
teos (Laufer y Vanegas, 1974a; Ciani y cols., 1975; Ito y -
cols., 1980), y nosotros no hemos podido localizarlo.en car
pa.

~ Los terminales descritos a este nivel son =--
esencialmente los mismos en Holocentrus rufus (Ito y cols.,
1980), Eugerres plumieri (Laufer y Vanegas, 1974a) y carpa

(Ito, 1971). Los contactos sinfpticos son casi.todos axo-«-
dendriticos, y como elemento postsinéptico las espinas den-
driticas estdn ampliamente representadas. Las sinapsis axo-
ax6nicas, poco abundantes, descritas en el SO tambien han -
sido observadas por algunos autores (Ito, 1971; Ito y cols.
1980); estos mismos autores reconocen sinapsis axo-somdti--

cas a este nivel, tipo sindptico no observado en el estrato
6ptico de Eugerres plumieri (Laufer y Vanegas, 1974a) ni --

por nosotros en carpa.
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E1 estrato marginal constituye en todos los =~
Teledsteos una zona netamente diferenciada del resto de 1la
estructura tectal, su componente bdsico 1o constituyen pa--
quetes de axones amielinicos que recorren el estrato en pa-
ralelo a la superficie tectal. Algunos autores consideran a
estas fibras originadas en estratos internos del techo 4pti
co (Leghissa, 1955), otros las consideran de origen retinia
no (Ito, 1971), aunque esta posibilidad parece descartada -
por trabajos sobre proyecciones retino-tectales (Ebbesson,
1968; Vanegas y Ebbesson, 1973; Laufer y Vanegas, 1974b; Mu
rray, 1976; Raymond y Levine, 1980); otra alternativa el el
origen de estas fibras en el torus longitudinalis (Radl, --
1915; Ito, 1971; Ito y Kishida, 1978). Si bien este Gltimo
posible origen de las fibras marginales parece evidente en
nuestras observaciones, consideramos que no basta para ex--
plicar el gran desarrollo de este estrato ni su estructura
en todas las regiones tectales, por lo que, de acuerdo con
algunos autores (Leghissa, 1955), no descartamos la presen-
cia en este estrato de paquetes de fibras eferentes de ori
gen tectal.

Las proyecciones ascendentes de gran nidmero -
de neuronas del SGC, SFGS y SO se arborizan profusamente al
alcanzar el SM, y la mayoria de estas dendritas marginales
son marcadamente espinosas (Leghissa, 1955; Ito, 1971; Lau-
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fer y Vanegas, 1974a; Vanegas y cols., 1974; Ciani y cols.,
1975; Vanegas, 1975; Schroeder y Vanegas, 1977; Kishida, --
1979, Meeck y Schellart, 1978; Romeskie y Sharma, 1979; La-
ra y cols., 1980) constituyendo el elemento postsindptico -
de los terminales de las fibras marginales, que se descri--
ben ricos en pequefias vesiculas claras densamente empaqueta
das, pudiendo contener ademds algunas mitocondrias de maz--
triz densa (Ito, 1971; Laufer y Vanegas, 1974a; Ito y cols.
1980). Tambien los terminales de vesiculas aplanadas estdn

presentes en el SM_ y aunque en contadas ocasiones, se pue--
den localizar igualmente terminales con algunas vesiculas -

de nilcleo denso.

En la mayoria de las sinapsis son las espinas
dendriticas los elementos postsindpticos, siendo este estra
to Ta culminacidn del progresivo aumento de este tipo de si
napsis que comenzo a aparecer en el SGC. Los contactos axo-
espinales en el estrato marginal suelen ser muy amplios, ob
servidndose algunos cortes transversales de espinas dendri-
ticas en los que todo el contorno espinal actua como recep-
tor postsindptico de un mismo terminal. En ocasiones una es
pina sinapta con mds de un terminal pudiendo presentar es--
tos caracteristicas diferentes.

Aunque no es raro encontrar prolongaciones --
gliales asociadas a las zonas de sinapsis, es notable la --
constancia de las envueltas astrociticas de las sinapsis --
axo-espinales en el SM, observacién ya realizada en otros -
Teledsteos (Ito, 1971; Laufer y Vanegas, 1974a; Ito y cols.
1980).

La estructura del estrato mds externo del te-

- N - -
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cho 6ptico de Teledsteos, y las relaciones sindpticas con -
prolongaciones muy espinosas procedentes en gran parte de -
grandes neuronas localizadas en el SFGS, se compara en algu
nos trabajos con la capa molecular del cerebelo, y sugieren
una correspondencia funcional (Laufer y Vanegas, 1974a; Va-

‘Inegas y cols., 1974; Vanegas, 1975).

E1 método de Nissl, aunque no ha permitido ob
servar neuronas en zonas internas del SM, demuestra la pre-
sencia de algunas neuronas en las zonas lim{trofes S0-SM, -

incluso en zonas profundas marginales; consideramos que las
neuronas observadas por este método corresponden a tipicas

elementos horizontales del SO ligeramente desplazados.

La poblacién de cuerpos celulares del SM estd
compuesta casi exclusivamente por elementos gliales, muy .-
abundantes en las proximidades del 1imite tectal externo, ¥y
los componentes de vasos sangiifneos. Sin embargo, de cuando

en cuando, aparece algin soma neuronal; este tipo celular -
sin caracteristicas definidas ha sido observado por el méto

do de Golgi en Barbus fluviatilis (en la capa novena de P.

Ramén, 1899), Carassius auratus, donde se describe una dni
ca neurona "no orientada" con soma en el SM (Romeskie y --
Sharma, 1979), a este tipo podria corresponder la neurona -

descrita por el método de Golgi Colonnier en el SM de Cypri
nus carpio (Lara, 1979). En el presente trabajo no hemos 1o
calizado ningdn soma neuronal en el SM ni por métodos de --
Golgi, ni a microscopia electrdnica, por el contrario algu-

nas técnicas de microscopia 6ptica, como la tincidn de Ma--
11ory (PTAH), o tinciones con azul de metileno en solucidn
alcalina, permitieron la localizacidn de algunos cuerpos cg
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lulares de aspecto claramente neuronal en zonas centrales -
del estrato marginal.

La presencia de una capa plexiforme pobre en
neuronas no es exclusiva de esta estructura mesencefdlica,
pues tanto en la capa mds externa de la corteza cerebral de
vertebrados superiores, como en la plexiforme de la corteza
cerebelosa se observan cuerpos neuronales notablemente dis-
persos; en el techo 6ptico de carpa esta escasez de somas -
neuronales parece considerablemente mds marcada que en las

capas moleculares antes citadas.
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Las impregnaciones argénticas se presentan co
mo un método poco demostrativo para el estudio de los compo
nentes gliales del techo G6ptico de carpa; métodos que dan -
buenos resultados en el bulbo olfatorio de ésta misma espe-
cie (Velasco, 1980), no son demostrativos en la ldmina tec-
tal. Estos resultados han conducido a que durante algin »--
tiempo se considerase a los ependimocitos’ (perfectamente de
mostrables por el método de Golgi) como dnico tipo glial en
vertebrados inferiores (Ramén y Cajal, 1911). Achlcarro ---
(1915) demuestra la éxigtepcia de neuroglia autbénoma en ver
tebrados inferiores, sin embargo la clasificacidén en los --
mismos tipos observados en mamfferos es polémica, asi algu-
nos autores siguen considerando un Gnico tipo glial (Zadu--
naiski y cols,, 1963) otros opinan que la distincidn de va-
rios tipos de neurog]ia'en vertebrados inferiores es difi--
cil (Maturana, 1960; Robertson y cols., 1963; Mugnaini y --
Walberg, 1965; Schultz y cols., 1965) y un tercer grupo en-
cuentra caracteristicas suficientes para hacer homo1ogfa --
con astrocitos y oligodendrocitos de mamfferos (Maxwell y -
Kruger, 1965a,b; Kruger y Maxwell, 1967; Itd, 1971; Laufer
y Vanegas, 1974a; Ciani y cols., 1975; Garrido, 1978).

Métodos de microscopia 6ptica como la tincidn
de Mallory (PTAH) o el azul de toluidina en cortes semifi--
nos, ponen de manifiesto la existencia de elementos con ca-
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racteristicas de astrocitos en el techo 6ptico de la carpa,
tanto asociados a vasos sanguineos como dispersos en el neu
ropilo, si bien dnicamente podemos observar con estos méto-
dos la distribucidn de cuerpos celulares. Son los estratos

SPV y SM los mds ricos en este tipo de elementos, observan

dose un aumento en la poblacidén de astrocitos en las zonas

extremas de la estructura tectal.

- La microscopia electrdnica confirma la presen,
cia de somas y prolongaciones astrocitarias en todas las zo
nas tectales. En algunas investigaciones se reconocen las -
prolongaciones astrocitarias pero no los somas de estas cé-
Tulas (Ito, 1971; Laufer y Vanegas, 1974a); ultraestructu--
ralmente estas prolongaciones se caracterizan por la poca -
densidad de su matriz y la pobreza en orgdnulos, localizan
dose algunas mitocondrias, reticulo endopldsmico y microti-
bulos. Las gljofibrillas decrecen paulatinamente al descen-
der en la escala de los vertebrados (Kruger y Maxwell,1967)
por 1o que en Teledsteos solo se localizan algunos haces --
dispersos, '

Son frecuentes las especializaciones tipo --
"gap juntion" entre procesos astrocitarios, o entre estos y
prolongaciones de ependimocitos; este tipo de unidn es muy
frecuente en las zonas prdximas a la pia. En algunos casos
pueden localizarse estas uniones tipo "gap" entre prolonga-
ciones astrogliales y otras de apariencia axdnica, para al-
gunos autores las uniones axo-gliales indican errores en el
desarrollo (Herikson y Vaughn, 1974) o algdn tipo de con---
trol neuronal sobre los elementos gliales (Ebner y Colon=--
nier, 1975), otros consideran que los datos de que se dispo

nen son insuficientes pa}é determinar 1a naturaleza y fun--
cién de las uniones axo-gliales (Peter y cols., 1976).
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Los oligodendrocitos se caracterizan por su -
densa matriz citopldsmica conteniendo inclusiones densas, y
un niGcleo que suele ser irregular y heterocromdtico (Kruger
y Maxwell, 1967; Laufer y Vanegas, 1974a; Garrido, 1978; Ve
lasco, 1980), en ocasiones es posible observar un extenso -
sistema de microtdbulos que se continua en las prolongacio-
nes., En el techo dptico de TeledGsteos son especialmente _=-

abundantes en SAC y SO (Ito, 1971), aunque se pueden locali
zar en todos los estratos (Ito, 1971; Laufer y Vanegas,1974

a).

Los oligodendrocitos satélites perineuronales
se localizan, tanto a microscopia Gptica como ultraestructu
ralmente, asociados a somas neuronales localizados en el --
SFGS y SO; presentan las caracteristicas tipicas de los oli
godendrocitos, destacando la presencia de pequefios dictioso
mas y cuerpos densos.
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CONCLUSIONES
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1-

La estructura general del techo Gptico de Cyprinus
carpio es semejante a la de otros Telelsteos dulce
acUTcoTas, de estuario y marinos, y de diversa agu
deza visual, observdndose una manifiesta lamina---
cidn en siete estratos que de mds interno a mds ex
terno se denominan:

Estrato periventricular (SPV)
Estrato blanco central (SAC
Estrato gris central (SGC
Estrato plexiforme interno (SPI

)
)
)
Estrato fibroso y gris superficial (SFGS)
Estrato dptico (s0)

M)

Estrato marginal (S

Dos de los estratos tectales, uno en la zona inter
na (SAC) y otro en la externa (SO), son considera-
blemente mds ricos en mielina que los restantes, -
presentando ademds una marcada ordenacidn, espes--

cialmente manifiesta en el estrato Optico.

La ordenacidn de las fibras mielinicas en el estra
to 6ptico, en la que se advierten cambios progresi
vos en las diversas regiones tectales, podria res-
ponder a un recorrido en el plano frontal formando
un sistema de curvas concéntricas con centro loca-
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1izado en 1la zona dorsomedial central.

La neta separacidn de los estratos gris central y
plexiforme interno del techo dptico de la carpa, -
observable al comparar los resultados de diversos
métodos de microscopia 6ptica, no es tan manifies-
ta a microscopia electrdnica, por 1o que con la ma
yoria de los autores los consideramos como "zona -

gris centrall

Las diferentes variantes del método de Golgi ofre-
cen resultados comparables.

Los tipos neuronales, tanto a microscopia dptica -
como electrdnica, son, en lineas generales, los --
mismos descritos en el techo dptico de otros Te---

ledsteos.

E1 estrato periventricular es el que presenta ma--
yor densidad de cuerpos celulares, tanto neurona--
les como no neuronales. Entre estos Gltimos desta-
can los ependimocitos, elementos gliales inmaduros
y células encuadrables en el sistema APUD.

En las zonas prdximas al ventriculo son muy fre---
cuentes las especializaciones de membrana en las -
zonas de contacto entre ependimocitos, destacando
grandes zénulas occludens y adherens reforzadas --
por una notable densificacidn de tonofilamentos en
las zonas citoplasmdticas adyacentes; los desmoso-
mas son menos numerosos y poco extensos. Estas ---
uniones tambien son frecuentes en las zonas préxi-.
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10-

11-

12-

mas a la superficie pial; a este nivel las uniones
se dan entre prolongaciones de ependimocitos y as-
trogliares. Las uniones tipo gab son comunes entre
prolongaciones de astrocitos, y en ocasiones tam--
bien se observan entre prolongaciones astrocita---
rias y axonales.

Tanto en el estrato fibroso y gris superficial co-
mo en el estrato OGptico se observa un aumento de -
la poblacidn neuronal en las zonas dorsomediales -
centrales, afectando principalmente a las neuronas
de desarrollo vertical.

En zonas superiores del estrato fibroso y gris su-
perficial, y en el estrato Optico, es frecuente la
disposicidn de somas neuronales en grupos de dos,
estrechamente asociados.

En el estrato marginal, se localizan a microscopia
optica un nlmero muy reducido de somas neuronales
de caracteristicas propias, y en las zonas prdxi--
mas al estrato G6ptico, algunas neuronas horizonta-
les que, probablemente, son neuronas desplazadas -
de dicho estrato.

E1 estrato marginal estd formado, en gran parte, -
por proyecciones del torus longitudinalis ipsilate
ral que alcanzan el estrato mds externo del techo

Optico bien directamente, bien formando un grueso

paquete de fibras amielinicas que tras hacer uncor
to recorrido paralelo a la superficie tectal, atra
viesa radialmente todos los estratos tectales vol-
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14-

15~

16-

viendo a un recorrido paralelo a la superficie tec
tal al alcanzar el estrato marginal,

Los contactos sindpticos son relativamente escasos
en los estratos periventricular y blanco central,
aumentando notablemente en los restantes estratos.
Se localizan tres tipos bdsicos de terminales: con
vesiculas redondeadas de matriz clara, con vesicu-
las aplanadas y con vesiculas de niicleo denso. Las
sinapsis son en su mayoria axo-dendriticas siendo
terminales del primer tipo los elementos presindp-
ticos, aunque tambien se localizan sinapsis axo- =
axdnicas y axo-somdticas en menor nimero.

La poblacidn de terminales con vesiculas de nlcleo
denso decrece segln se asciende en la estructura -
tectal, al tiempo que decrece el nlmero de vesTcu-
las de nGcleo denso por terminal.

Las sinapsis axo-dendriticas en las que el elemen-
to postsindptico es una espina dendritica aumentan
desde el estrato gris central al marginal donde --
las sinapsis de este tipo son muy extensas pudien-
do abarcar todo el perimetro espinal. Una misma es
pina dendritica puede ser elemento postsindptico -
de dos terminales de caracteristicas distintas. --
son muy frecuentes las apretadas envueltas gliares
en sinapsis axo-espinales.

La glia en el techo dptico de Cyprinus carpio esta

representada, ademds de por las tipicas células --
ependimales, por elementos comparables a astroci--
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tos y oljgodendrdcitos de vertebrados superiores.
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