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Inducciones fisiol6gicas de la morfologia
y conexiones de las neuronas

Oficio conductor del soma y de las expansiones dendriticas.— Se re-
cordard que Golgi, en sus trabajos sobre la fina anatomia de los cen-
tros, habia defendido la idea de que la conduccién nerviosa 4 través de
la sustancia gris, se efectia exclusivamente por los cilindros-ejes, las
colaterales nerviosas y la red nerviosa intersticial; las expansiones pro-
toplasméticas desempefarian un oficio meramente nutritivo y, para mejor
satisfacerlo, pensaba el sabio italiano que todas ellas se dirigen hacia
las células de neuroglia perivasculares ¢ hacia los vasos mismos, con
los cuales entrarian algunas veces en contacto. Lo que indujo 4 Golgi
4 sostener estos asertos, fué una observacién incompleta, 4 saber: que
las expansiones dendriticas se reunen precisamente donde faltan las
fibrillas nerviosas ( capas moleculares del cerebro, cerebelo y hasta de
Ammon), concentrdndose deé preferencia, en las zonas limitantes de sus-
tancia gris ricas en corpilsculos de arafia.

La doctrina del oficio meramente nutritivo de las expansiones dendri-
ticas fué acogida con aplauso aun por los que negaban la existencia
de redes intersticiales, halland® muy natural una idea que 4 poco que
hubiese sido meditada, habria sido rechazada por inverosimil. { Cémo !
toda esa admirablé arquitectura representada por las arborizaciones
protoplasmidticas de las células de Purkinje del cerebelo y por las pi-
ramides cerebrales (que llenan con sus apéndices casi toda la trama
gris), no tiene mds fin que chupar jugos de los vasos y células neurd-
glicas para conducirlos al soma y expansién funcional ? Segiin eso, las
células monopolares de los invertebrados y las multipolares de los in-
vertebrados inferiores que no tienen ‘células de neuroglia perivascu-
lares con quienes relacionarse, deben nutrirse muy mal. Iguales defi-
ciencias nutritivas deberfan suponerse en los corpisculos bipolares
olfatorios, en las células ganglionares raquideas y en las que ¢l mismo
Golgi descubrié en la protuberancia —y que hoy se sabe que perte-
necen a un nicleo de origen del nervio masticador — pues todas estas
neuronas no tienen mds aparato chupador de jugos que la superficie del
soma y la de los apéndices nerviosos.

El primer autor que emitié algunas dudas tocante 4 la accién mera-
mente nutritiva de las prolongaciones dendriticas fué Kolliker, quien en
un breve resumen acerca del método de Golgi, declaré poco fundado
el argumento que el sabio de Pavia habia dado para negar la natura-
leza nerviosa de los apéndices dentriticos (falta de fibras nerviosas en
los puntos donde concurren estos apéndices). De las observaciones efec-
tuadas por Kbolliker en las llamadas capas moleculares del cerebro y
fascia dentata, resulté que las fibrillas nerviosas abundaban notable-
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mente en las mismas (método de la potasa y procedimiento de Weigert);
pero Kolliker no se atrevi6 4 romper del todo con la teoria dominan-
te, que consideraba 4 las prolongaciones dendriticas susceptibles de
continuarse con tubos nerviosos; asi que, si por un lado negaba, como
Golgi, la existencia de las redes intcrprotoplasméticas y hasta de las
mtcrner\losas, por otro, se inclinaba 4 la opinién de Gerlach acerca
del doble origen de las fibras meduladas.

Ya desde nuestras primeras investigaciones sobre la estructura del
sistema nervioso, combatimos resueltamente este modo de ver de Golgi,
sefalando numerosos hechos totalmente inconciliables con la funcién ex-
clusivamente nutritiva de los apéndices dendriticos y los cuales hablan
en favor de un papel conductor, tanto del soma como de las prolonga-
ciones protoplasmaticas.

He aqui algunos de estos hechos repetidamente comprobados por
autoridades cientificas indiscutibles :

lo Las expansiones protoplasmadticas no tienen tendencia a dirigir-
se hacia los vasos, sino que se acumulan alli donde existen arboriza-
‘ciones nerviosas terminales.

20 La red vascular aparece dispuesta, poco mas ¢ menos, de igual
manera en todas las masas grises y, sin embargo, las expansiones pro-
toplasméticas cambian de forma, de longitud y de orientacién en cada
foco gris.

® En los vertebrados inferiores existen focos nerviosos desprovis-
tos de vasos ¢ escasos de ellos (glomérulos olfativos, capas molecula-
res de la retina, etc.) 4 pesar de lo cual la riqueza y disposicion de
las expansiones protoplasmadticas acumuladas en dichos focos, son igua-
les que en los mamiferos.

40 Algunos apéndices protoplasmiticos 6 que dindmicamente hacen
el oficio de tales, se terminan ora en superficies libres, ora por debajo
de epitelios (células horizontales de la retina, células bipolares retinia-
nas, células bipolares olfativas, etc.), es decir, en parajes totalmente
desprovistos de capilares y de células neurdglicas.

50 Existen numerosos ejemplos en los cuales, de no admitir el ofi-
cio’ conductor del soma y de los apéndices dendriticos, es imposible
comprender cémo las corrientes nerviosas pueden propagarse hasta los
centros.

60 La virtud condutriz del protoplasma ¢ cuerpo celular, aparece
evidente en los siguientes hechos: @) contacto del soma de las células
de Purkinje con las cestas terminales ( ramificaciones nerviosas del axon
de los corpisculos estrellados de la capa molecular del cerebeloj 4) el
del soma de los corpusculos ganglionares de la retina con el penacho
descendente de ciertas bipolares; ¢) el del soma de los elementos del
nicleo del cuerpo trapezoide con las cestas terminales de Held; &) el
de los corpisculos motores con las colaterales sensitivas largas, etc.

70 En pro del oficio transmisor delas ramas dendriticas, hablan es-
tos hechos: @) el contacto del penacho protoplasmatico terminal de
las células mitrales del bulbo olfatorio con las arborizaciones nerviosas
de las bipolares olfativas; &) el contacto, en ciertos pisos de la capa
plexiforme interna de la retina, de las arborizaciones protoplasmaticas
de los corpisculos ganglionares, con los penachos nerviosos de los ele-
mentos bipolares; ¢) el engranaje de la arborizacion de las células de
Purkmjr' con las fibrillas paralelas de la capa molecular; @) la articula-
cién del penacho protoplasmatico periférico de las células del 16bulo
Optico, con las arborizaciones nerviosas de las fibras llegadas de la retina.
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Las antedichas observaciones, algunas de las cuales fueron expuestas
en un trabajo especial de critica contra las teorias de Golgi, parecie-
ron tan terminantes, que llevaron la conviccién al danimo de casi todos
los neurdlogos.

Polarizacion dindmica. — En nuestras primeras indagaciones sobre la
estructura de los centros nerviosos, pusimos de manifiesto el papel con-
ductor, tanto del soma como de los apéndices dendriticos; mas tocante
al sentido de la conduccién, no nos pronunciamos de un modo defini-
tivo, bien que en diferentes pasajes de nuestras monografias se defiende
mds 6 menos explicitamente la idea de que las expansiones protoplds-
micas toman 6 recogen las corrientes, aportadas por las arborizaciones
nerviosas terminales. Pero solo en 1891, y en vista de los nuevos tra-
bajos propios y ajenos que daban contestacion 4 las posibles objecio-
nes, nos resolvimos 4 adoptar la formula general de la polarizacion di-
namica, que expusimos en los siguientes términos: «La trasmisién del
movimiento nervioso, se verifica desde las ramas protoplismicas y cuerpo
celular, 4 la expansion nerviosa. Toda célula nerviosa posee, pues, un
aparato de recepcion, el cuerpo y expansiones protopldsmicas, un apa-
rato de conduccion ¢l cilindro eje, y un aparato de aplicacion o de emi-
sion, la arborizacién terminal varicosa de la expansién funcional.

Las pruebas principales de la teoria de la polarizacion dindmica ex-
puestas por nosotros, son las siguientes:

Bulbo olfatorio.— El movimiento externo, deciamos, brota del cabo
externo de las células bipolares, el cual representa una expansién pro-

Esquema de la estructura del bulbo olfatorio y corteza esfenoidal del cerebro. — 4, mucosa
olfatoria ; B, glomérulos; C, células mitrales; ), granos; Z, raiz externa del nervio olfato-
rio; #, piramides de la corteza esfenoidal que reciben por sus penachos las arborizaciones
colaterales y terminales de las fibras llegadas del bulbo olfativo. Nota: las flechas indican
la direccién del movimiento nervioso

topldsmica; transmitese luego, por el cilindro-eje y acaba en el glomé-
rulo olfativo correspondiente. Llegada aqui la excitacién, es tomada por
ciertas ramas protopldsmicas larguisimas de los elementos mitrales del
bulbo olfativo, los cuales, 4 favor de sus expansiones nerviosas, la en-
vian 4 los penachos protopldsmicos de ciertas pirdmides del cerebro
(16bulo esferoidal ).
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Retina. —Los conos y bastones, deciamos, sobre todo los primeros,
pueden estimarse como corptisculos nerviosos bipolares semejantes 4
los olfativos, pero con algunas diferencias relativas 4 la especialidad de
su trabajo; su extremidad gruesa puede estimarse como apéndice pro-
topldsmico y la fina ¢ central como cilindro-eje. Igual representacion tienen
las expansiones externas ¢ internas respectivamente de las bipolares, y en
cuanto a los elementos ganglionares de la retina, nadie podrd dudar de
que las expansiones que envian 4 la capa molecular interna son verdaderos
apéndices protoplasmicos. Nada mas facil que confirmar ahora en dicho
organo en donde, como es sabido, existen dos empalmes 6 articulaciones
nervioso-protoplasmaticas —la primera formada en la zona plexiforme 6
molecular externa, por los pies de los conos y bastones y penacho pe-
riférico de las bipolares, y la segunda por los penachos descendentes
de éstas y arborizacién protoplasmatica de las células ganglionares —
que la conmocion visual marcha de atrds adelante, entrando constante-
mente en las células por los apén-
dices protoplasmaticos y salien-
do por el cilindro-eje. Lo mismo
ocurre en los centros, es decir,
en los l6bulos 6pticos y cuerpo
geniculado externo ; la onda ner-
viosa es repartida por arboriza-
ciones nerviosas opticas y es
tomada por las ramificaciones
y tallos protoplasmaticos de cier-
tos corpusculos alargados, segin
resulta de nuestras investigacio-
nes sobre la estructura del 16-
bulo 6ptico plenamente confir-
madas por mi hermano (en todos
los vertebrados) y por van Ge-
huchten en el embridn del pollo.

Vias motrices centrales.— La
polaridad dindmica se comprue-
ba asimismo en la via de los
movimientos voluntarios, como
ya supusieron Kolliker y Wal-
deyer. El impulso motor se tras-
mite desde luego 4 las células
(probablemente 4 su penacho
periférico) piramidales de la re-
gion psico-motriz de la corteza
cerebral, de las cuales sale por

Esquema de la marcha de las incitaciones motri-
ces voluntarias y de las sensitivas conscien-

los cilindros-ejes para pasar 4 tes.— A, regién psicomotriz de la corteza
las expansiones protoplasméticas getehral i imadulsespinal; G ilies amoadn:
¥ 3 lares; 2, ganglio espinal. La corriente motriz
de los corpisculos de los ni- desciende por a ( cilindro-eje de una célula
cleos motores de la protubcran- piramidal de la corteza ), empalma en & con
: Rt s una célula del asta anterior de la medula y
cia, bulbo y médula CSplflal; termina en ¢ en varias fibras musculares. La
desde las expansi(mes dendriti- corriente sensitiva viene de la periferia por 4,
¥ b camina por la fibra radicular ¢ hacia la me-
cas de estos corpisculos va & dula, y mediante la rama de bifarcacién e,
las fibras radiculares motoras & sube probablemente hasta el bulbo f; aqui
oy . o una nueva célula conduce verosimilmente el
cilindro-ejes de los nervios mus- movimiento hasta el cerebro g, donde se ven
culares para terminar en las arborizaciones nerviosas terminales que pu-
dieran afectar por contacto las ramas proto-

placas de Rouget de las fibras plasmicas de las piramides.

15
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contractiles. Consideramos probable que ¢l movimicnto centrifugo 6 mo-
tor voluntario trasmisible 4 lo largo de las dos neuronas motrices, tenga
su fuente en los penachos protoplasmdticos de las pirdmides, es decir,
en plena capa molecular, porque ésta es el punto de llegada de las
fibras sensitivas, callosas y de asociacién. Cuando las fibras sensoriales
de segundo orden pueden ser seguidas en toda su extensién, como
sucede con las olfativas (raiz externa del nervio olfatorio), se com-
prueba que, en efecto, la estacion terminal mds importante de las mis-
mas es la zona molecular en donde se ponen en relaciéon con penachos
de piramides.

Vias acusticas.—La excitacién acustica es recogida en el érgano de
Corti, por la expansién protoplasmadtica de las células bipolares del ganglio
espiral del caracol, y llevada por el axon ¢ expansién central al ganglio
ventral y tubérculo lateral acistico del bulbo, en los cuales es recogida
por el cuerpo y expansiones protoplasmaticas de las células yacentes en
tales focos; la corriente sale por el axon y pasa, mediante las colaterales
de las fibras del cuerpo trapezoide, al protoplasma de los elementos de la
oliva superior y corpisculos del nicleo del cuerpo trapezoide; de aqui, la
excitacion es llevada por otros cilindros-ejes al tubérculo cuadrigémino pos-
terior, donde la toman 4 su vez expansiones protoplasmdticas y somas, etc.

Podriamos multiplicar todavia los ejemplos; pero basta con los expues-
tos para adquirir la conviccidn de que por lo menos en las vias sensoriales
y motrices, la polarizaciéon dindmica es un becho indubitable. Y creemos
asimismo que, sin traspasar los limites de la induccién legitima, cabe gene-
ralizar dicho fenémeno de polarizaciéon dindmica 4 todos los corpiisculos
de los centros nerviosos.

Mas segin dejamos expuesto anteriormente, la teorfa de la polarizacion
dindmica debe eliminar una dificultad de importancia, si ha de aspirar 4
erigirse en una formula general del fisiologismo de las neuronas. Esta difi-
cultad es la conduccién eminentemente celulipeta de la expansion periférica
de las células monopolares de los ganglios raquideos, expansion aparente-
mente nerviosa, puesto que posee, como los tubos nerviosos, una vaina
medular. En igual caso se hallan la prolongacion externa de las células
del ganglio espiral del caracol y las del ganglio Scarpa del nervio ves-
tibular.

Para resolver esta dificultad es preciso tener presente que la cubierta
de mielina no constituye propiedad constante de las expansiones nerviosas;
todos los axones largos la suclen presentar, al paso que falta en casi todos
los cortos. Y es que la verdadera caracteristica morfoldgica del axon, reside
en su longitud notable por comparacién con las de las prolongaciones
dendriticas; mientras que su caracteristica dindmica estriba en su conduc-
cion celulifuga 6 dendrifuga. Si los axones exhiben, 4 menudo, aunque no
siempre, vaina de mielina, particularmente cuando tienen que recorrer gran-
des distancias, tambiéa los apéndices dendriticos la pueden ofrecer si, como
ocurre en los ganglios raquideos, tales apéndices alcanzan grandisima
extension. Por esta razdn, la expansién periférica 6 protoplasmatica de
las bipolares de la retina, cuyo recorrido es breve, no posee vaina medular.
Y como por lo comin los apéndices protoplasmiticos son cortos y los
axones largos, de ahi que los primeros carecen casi siempre de mielina y
pocas veces los segundos. Por donde se ve que la dificultad es mds apa-
rente que real; nace del prejuicio de estimar la vaina de mielina como
atributo privativo del axon, y su falta, como prueba de la naturaleza den-
dritica de las prolongaciones, cuando segin, como acabamos de ver, la
medulizacién representa una disposicion secundaria que no se relaciona
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pretables, hemos llegado 4 adoptar una nueva {érmula.que nos parece
absolutamente general, pues se aplica tanto 4 los vertebrados como &
los invertebrados. La nueva teoria se enuncia asi: Las expansiones pro-
toplasmadticas y cuerpo celular poseen una conduccion axipeta(es decir,
hacia el axon ); mientras que el axon posee una conduccion dendrifu-
ga y somatifuga (es decir, que viene, ya de las dendriticas, ya del
cuerpo celular ).

La corriente, pues, recogida por las dentriticas, no tiene necesidad de
pasar siempre por el soma, sino que, desde una expansién protoplasmati-
ca, puede ir directamente al axcn, para seguir en éste la marcha or-
dinaria 6 dendrifuga.

He aqui algunos ejemplos que militan en pro de la nueva teoria :

Células de axon brotado de wuna dendritica.— Nosotros descubrimos
en el l6bulo éptico de las aves un tipo nervioso fusiforme en el cual
la prolongacién funcional brota de lo alto de
una larga expansion dendritica, y, 4 menudo,
después que esta ha emitido varias ramas.
Tales corpusculos han sido confirmados por
mi hermano en el Iébulo dptico de los peces,
batracios y reptiles, y por van Gehuchten en
el embrién del pollo.

La simple inspeccién de la figura donde
la direccion de las corrientes aparece marcada
con flechas, prueba que, si suponemos la
corriente exclusivamente celulipeta en las ex-
pansiones protoplasmadticas, el tallo interme-
dio entre el cuerpo celular y el arranque del
cilindro-eje, vulnera la regla, pues conducira
de un modo celulifugo. De igual modo las ex-
pansiones brotadas en el curso de dicho tallo
enviaran la corriente, no hacia la célula, sino
hacia la expansion funcional.

Mas, si aceptando la correccién antedicha,
suponemos que la conmocién nerviosa marcha
siempre en las prolongaciones dendriticas y
cuerpo celular hacia el cilindro-eje, la dificul-
tad desaparece, y las células en cayado, entran
en el plan dindmico general. Se ve, pues,
que la onda nerviosa no necesita pasar for-
zosamente por el cuerpo celular, y que éste,
en el sistema de corrientes convergentes cons-
tituido por la arborizacién protoplasmatica,
no viene 4 ser otra cosa que el lugar de esta
arborizaciéon donde el niicleo y las inclusiones

Célula ge CayégO de';"buloépg- residen, lugar variable en cada neurona.
co de gorrion, — , Soma § . A
fibras %leg;das A5 1a refina La emergencia del axon, de una expansion

G, substancia blanca central;  protoplasmatica, es un hecho comunisimo. Ob-
¢, axon; las flechas senalan . . 1 1 del
la direccién de las corrientes. s€rvase, por €jemp 0‘. e'n .OS granos del ce-
rebelo, en muchas pirdmides de la corteza
cerebral, en los corpisculos de Martinotti, en las células motoras de la
médula, etc.
Células retinianas dislocadas.— Las bipolares dislocadas, descriptas
por Dogiel y nosotros, en la retina de los batracios y reptiles, prueban,
asimismo, la posibilidad del paso directo de la corriente de las dendri-
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con la naturaleza fisiolégica de la expansion sino con la longitud de la
misma. Recordemos, ademds, que en las células centrales los tallos pro-
toplasmdticos son receptores en toda su extensidn, porque en toda ella se
ponen en contacto con fibrillas nerviosas terminales, por lo cual la presencia
de capa mielinica hubiera estorbado las conexiones. Esta circunstancia no
concurre en las fibras periféricas de los ganglios, los cuales sélo reciben
corrientes por la arborizacion terminal.

En cuanto 4 la forma monopolar de las células de los ganglios raquideos,
es dificultad que no debe detenernos. Como Lenhossék ha descubierto
en los vermes y Retzius en los moluscos y crusticeos, tales células son
originariamente bipolares y exhiben una expansion gruesa, en un todo
comparable con la periférica de los corpisculos olfativos de los verte-
brados. Afiadamos que los susodichos elementos sensitivos son todavia
bipolares en los peces, y afectan igual forma en las primeras fases de la
ontogenia de los mamiferos, aves, reptiles y batracios, segin acreditan
las investigaciones de His, las nuestras, y las de Lachi, von Lenhossék, von
Gehuchten, Retzius, etc. La expansién periférica de los ganglios representa,
pues, la externa ¢ protoplasmatica de las células olfativas ¢ acisticas y la
variacién de origen de aquellas, sin modificacion del trayecto y modo de
terminacion, constituye solamente un detalle de valor fisioldgico secun-
dario, cuya significacion acaso se refiera al aumento de la velocidad de las
trasmisiones, aumento que en los vertebrados superiores seria mas nece-
sario 4 causa de la gran longitud de los conductores.

La teoria de la polarizacién dindmica fué acogida con benevolencia y
hasta con aplausos por diversos autores, que hallaron en ella una clave de
la explicacién de la marcha de las corrientes de los focos centrales. Los
hechos en que apoyamos la hipétesis, fueron confirmados, y nuestra refu-
tacion de las principales objeciones que podian dirigirse 4 la misma, fué
aceptada por sabios ilustres.

Uno de los primeros en afiliarse 4 la nueva teoria, fué van Gehuchten,
quien, como hemos expuesto nosotros, la habia formulado ya 4 titulo de
hipétesis inadmisible, deducida de nuestras ideas; pero ahora, desvanecidas
sus dudas por los hechos y argumentos aducidos por nosotros, defendidla
calurosamente en sus trabajos sobre la estructura del lébulo 6ptico y
ganglios espinales.

Para evitar toda dificultad nacida de los prejuicios morfoldgicos y funcio-
nales relativos 4 las expansiones celulares, propuse el sabio de Lovaina
la divisién de éstas en celulipetas (las dendriticas) y celulifugas (axon);
con lo cual otorgaba al criterio fisiolégico la primacia en la distincién de las
las prolongaciones celulares, relegando a segundo término los caracteres
anatémicos aprovechados por Deiters y sucesores, para establecer la
separacién de ambas especies de apéndices. Después de van Gehuchten,
la teoria tuvo la fortuna de granjear las valiosas adhesiones de neurélogos
tan insignes como Retzius, Lenhossék, Edinger y Kolliker.

Nueva formula de la polarvizacion dindmica.—La clasificacién de ex-
pansiones hecha por van Gehuchten y la {6rmula de la teoria de la po-
larizacién dindmica establecida por este autor y nosotros, son aplicables
4 muchos casos, pero no 4 todos. La forzosa intervencién conductriz del
soma, el cual, segin el sabio belga, vendria 4 ser el depdsito comin de
las corrientes arribadas por las dendriticas, asi como el curso necesa-
riamente celulipeto atribuido 4 la conmocién nerviosa circulante por
éstas, tienen algunas excepciones totalmente inconciliables con la pri-
mitiva férmula. Nosotros, después de detenida meditacién y de haber exa-
minado imparcialmente todos los hechos morfolégicos dificilmente inter-
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tas al axon. Como se ve en la figura B, la bipolar yace en la ca-
pa de los granos externos, recibiendo la corriente principal por deba-
jo del soma; de lo que resulta que, 6la conmocién nerviosa retrocede
hasta el soma, con lo cual un trozo de expansién de naturaleza pro-
toplasmatica conduce celulifuga y celulipetamente ( celulifugamente para las
excitaciones tomadas por la maza de Landolt, y celulipetamente para
las recibidas por las expansiones ramificadas por la zona plexiforme
externa), 6 lo que parece mas racional, la conmocién éptica va direc-
tamente 4 la expansién descendente, y entonces la conduccién entra en
absoluto en la nueva férmula, pues resulta axipeta tanto en el soma
como en las dendritas.

Otro ejemplo nos presentan los espongioblastos nerviosos de Dogiel
(figura anterior C.), en los cuales también, por virtud de la dislocacién del
soma (que habita en la zona de los granos internos en vez de yacer
en la de las ganglionares), el axon brota de una dendrita y la corrien-
te tendria que retrogradar si debiera arribar hasta el soma.

Células de los invertebrados. — Las importantes investigaciones de Ret-
zius, Biedermann, Lenhossék, Sllen, etc., en los invertebrados, han pues-

Esquema del enlace entre una neurona sensitiva y otra motora en un ganglio de la lombriz. — a,
neurona motriz-cruzada; &, fibra sensitiva aferente y bifurcadaj ¢, colaterales de ésta; d,
expansiones iniciales del cilindro-¢je 6 aparato de recepcion de las neuronas motrices.

to de manifiesto que las expansiones receptoras 6 colectoras de corrien-
tes proceden en las neuronas de los vermes y crusticeos, no del cuer-
po celular (por lo menos en la mayor parte de los casos), sino del
curso inicial de la expansién principal ¢ cilindro-eje.

Como mostramos en la figura arreglada de los dibujos de Lenho-
ssék y de Retzius, en los vermes, la conmocién nerviosa sensitiva afe-
rente, recorre: 1o, expansiones accesorias 6 colaterales iniciales del ci-
lindro-eje (d); 20, ¢l axon 6 expansién principal por donde el movi-
miento se encauza en sentido celulifugo (e); 30, la arborizaciéon ner-
viosa terminal, mediante la cual la corriente es llevada, ya 4 las fibras
musculares, ya también 4 las colaterales iniciales de otros cilindros-ejes.
En este ejemplo, la conmocién nerviosa aportada por dichas colatera-
les, se refleja inmediatamente sobre el cilindro-eje sin ir al cuerpo
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celular, que puede representar, por su parte, un aparato colector es-
pecial de otras corrientes.

Si se admite el retroceso de la corriente hacia el soma, el arran-
que 6 porcién inicial de la expansién funcional poseeria 4 un tiempo
conduccién celulifuga y celulipeta, lo que es contrario 4 la teoria y muy
poco probable, pues la marcha retrégrada de la excitacién ocasionaria
un retardo en la celeridad de la transmisiéon. Mas, si se aplica 4 este
caso la teoria de la marcha axipeta en las expansiones de recepcién y
cuerpo celular, y la de la dendrifuga 6 somatéfuga en el cilindro-eje,
toda dificultad queda vencida, y las neuronas de los invertebrados entran
en el plan general dindmico de los vertebrados.

Ganglios raquideos de los vertebrados.— Como hemos expuesto re-
petidas veces, las células sensitivas de los ganglios raquideos afectan en
los peces forma bipolar, pero adquieren figura monopolar en los batra-
cios, reptiles, aves y mamiferos.

Cuando la neurona es bipolar, lo que ocurre en los embriones de to-
dos los vertebrados y en la fase adulta de algunos peces, la teoria de
la polarizacién dindmica tiene facil aplicacion, con tal de considerar,
como nosotros habfamos sugerido, la expansiéon periférica 6 receptora
como una prolongacién protoplas-
matica; mas cuando el corpisculo
es monopolar, la interpretacion de
la marcha del movimiento no co-
rresponde 4 la férmula antigua.

En la figura reproducimos la
marcha de la corriente en un cor-
pusculo monopolar gangliénico de
los mamiferos. Aceptando la teo-
ria ordinaria deberiamos suponer
que por el pediculo circulan 4 la
vez una corriente celulipeta reci-
bida por la expansién periférica
y otra celulifuga, que desde el
cuerpo celular se dirige 4 la pro-
longacién central. El subterfugio
de tomar el tallo principal por
continuacién del cuerpo celular,
aumenta la dificultad, pues nos
fuerza 4 admitir conduccién celuli-
fuga en una expansién de igual
P valor que el soma, cuya misién

hemos visto ser siempre receptora.
Eequema ds la mascha de las corricntes en una «. Pampoco es verosimil-la ingeniosa
célula ganglionar sensitiva de los mamiferos. . ~

— A4, soma; B, tallo; D, expansién periferi-  conjetura de van Gehuchten, acep-

ca 6 axipeta que aporta !a corriente;. [#3 a_xorl tada recientemente por Lugaro‘

que lleva la conmocién 4 la medula; £, fibra e 2 3

constitutiva de la arborizacion pericelular; —quienes consideran dicho tallo co-

M, medula, mo el resultado de la fusién de las

porciones iniciales de las dos ex-
pansiones periférica y central, pues ni la estructura en el adulto, ni la
histogenesis, autorizan tan atrevida hipdtesis. En efecto, en esta clase de
expansiones es imposible descubrir, por ningiin método, un cambio de
aspecto que establezca distinciéon entre la porcién del tallo que se su-
pone celulipeta y la celulifuga. En cambio, toda dificultad desaparece
con nuestra correccion 4 la hipétesis ordinaria.

I
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La excitacion sensitiva aportada por la expansién periférica (D), iria
directamente 4 la médula sin pasar por el cuerpo celular, es decir, que
el movimiento en la prolongacidén protoplasmatica 6 perifériea seria axi-
peto y dendrifugo en la nerviosa 6 central. La conduccién del soma y ta-
llo de bifurcacién, seria igualmente axipeta para las corrientes aporta-
das por las arborizaciones nerviosas pericelulares descubiertas por
Ehrlich y nosotros, y confirmadas por Dogiel; pero en ningin caso inter-
vendria el soma y el tallo en la trasmision de la conmocion sensi-
tiva arribada de la piel. El cuerpo celular se ha apartado de las ramas
de la bifurcacién con la mira de ofrecer una mayor extensiéon 4 la co-,
nexién pericelular, y al objeto de satisfacer otra importante exigencia,
de que luego hablaremos.

Hemos visto ya que el cuerpo celular tiene funcién receptora, por-
que 4 menudo se relaciona con las fibrillas nerviosas terminales. En la
hipStesis antigua de la polaridad, esta funcion del soma representaba
una dificultad que obligaba 4 suponer dos maneras de movimiento: el
celulipeto de las expansiones protaplasmaticas y el meramente karipeto,
6 mejor axipeto, del protoplasma perinuclear. La nueva férmula per-
mite identificar por completo el cuerpo con sus prolongaciones dendri-
ticas, pues en ambas, la conmocién lleva un mismo sentido: el conver-
gente al arranque de la expansién funcional.

Considerando atentamente la significacién fisioldgica del soma, se cae
en la cuenta de que este no representa otra cosa que el punto de con-
vergencia (engrosado por razén de la presencia del nicleo) de las ex-
pansiones protoplasmaticas en el origen del cilindro-eje. La forma adop-
tada por esta confluencia protoplasmiética, asi como el espesor de la
capa perinuclear, depende de dos condiciones: de la presencia 6 ausen-
cia de inclusiones cromaticas y del nimero y posicién de las expansio-
nes dendriticas. Si la célula carece de inclusiones, la zona perinuclear
es delgada, como que se reduce exclusivamente al protoplasma conduc-
tor ; mas cuando, por el contrario, los grumos cromaticos son abundan-
tes, el soma adquiere gran tamafio, porque dichas inclusiones se deposi-
tan donde no estorben la trasmisidn, es decir, en los 4ngulos entrantes
que resultan de la convergencia en el axon de las expansiones proto-
plasmaticas. Si tales grumos faltaran, veriamos en todas las gruesas cé-
lulas (motrices, de Purkinje, etc.) los trayectos ¢ cauces de conduccién
intra-sométicos convertidos en apéndices dendriticos.

Si las inclusiones del soma (grupos cromaiticos de Nissl) representan,
como parece probable, una reserva alimenticia, el cuerpo celular tendria
dos oficios: el meramente conductor comtn 4 las expansiones protoplas-
miticas, y el nutritivo, desempefiado por el nicleo y las citadas granula-
ciones cromadticas.

Leyes de ahorro de espacio, de tiempo y de materia conductriz. —Hemos
visto que tanto la posicién del soma como la posicién y modo de origen
del axon, varian en las diversas células nerviosas. Estas variaciones ¢ son
meros caprichos de la naturaleza, disposiciones sin importancias, 6 tienen
alguna significacién psicologica? Todo parece indicar que tales disposi-
ciones presentan alguna utilidad real para el dinamismo del 6rgano que
las posee. A nosotros, al menos, nos cuesta trabajo admitir que la emer-
gencia del axon de una expansién dendritica 6 la monopolaridad de los
corpusculos raquideos, no responden 4 ningin designio fisiolégico, sino
que son simple resultado de los mecanismos evolutivos (crecimiento, dis-
locacién de ciertos somas, etc.). LLa ontogenia de tales disposiciones nos
explicaria el como éstas llegan 4 ser lo que son en el adulto, pero no
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nos daria la clave del fin 6 designio utilitario perseguido por la natura”
leza al adoptarlas solamente en determinados focos de la substancia gris.

Antes de larectificacion dela férmula de la polarizacién, en vano ha-
biamos meditado sobre la utilidad de los referidos hechos; asi, la emer-
gencia anticipada del axon, 6 la dislocacién del soma, se nos antojaban
disposiciones desfavorables, ora 4 la rapidez de la conducciér, ora a la
conveniente separacion de las corrientes celulipetas y celulifugas de cada
neurona. Pero en cuanto hubimos descartado la necesidad del paso de
la conmocién nerviosa por el soma, todo fueron facilidades; pues caimos
en la cuenta de que las referidas dislocaciones constituyen adaptaciones
morfolégicas regidas porla ley de economias (leyes de ahorro de tiempo,
de espacio y de materia).

Estas leyes de ahorro deben considerarse como las causas teoldgicas
que han presidido 4 las variaciones de posicién del soma y emergencia del
axon. Ellas son tan generales y evidentes, que si se consideran atenta-
mente, se imponen con gran fuerza al entendimiento, convirtiéndose, una
vez aceptadas, en firmes apoyos de la teoria de la polarizaciéon axipeta.

lo Ley de economia de tiempo.— Si enunciamos una regla que rige el
origen y curso de muchos axones y que explica tanto las mutaciones
morfoldgicas de ciertas neuronas como las variaciones microscépicas de
muchos drganos nerviosos.

Como ejemplo en los cuales se hace patente la referida ley, debemos
mencionar: las células monopolares de los ganglios raquideos; la substan-
cia blanca de la médula y cerebro; los ganglios de los invertebrados;
las bifurcaciones en Y y de los tubos nerviosos, etc.

a) Monopolaridad de las celulas sensitivas raguideas.— Como es sa-
bido, en las neuronas sensitivas la evolucidn ontogenética y filogenética,
va desde la bipolaridad 4 la unipolaridad, es decir, que se da el hecho
paraddgico de que el progreso consista en marchar de lo complejo 4 lo
simple. Pero, 4 poco que se piense sobrela utilidad de semejante varia-
cién, se hard patente que merced 4 ella, se acorta sobremanera el tiempo
de conducciéon de la excitacién sensitiva, convirtiendo en recto ¢ casi
recto un trayecto primitivo ¢ indispensable flexuoso.

Los siguientes esquemas (fig. A y B), revelan con toda claridad las di-

Esquemas de la estructura de los ganglios raquideos. — 4, ganglio raquideo de un pez (raya);
B, ganglio raquideo de un mamifero ( gato); @, trayecto seguido por la excitacién sensitiva.
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ferencias de longitud de trayecto y, por consiguiente, de tiempo de con-
duccion que presentan los ganglios raquideos de los peces y vertebrados
superiores. Como se ve en A, laforma bipolar delas neuronas, por con-
secuencia del apretamiento de los cuerpos de éstds, obliga 4 las expan-
siones central y periférica. 4 trazar numerosas flexuosidades de acomo-
dacién 4 los intersticios intersomdticos, con lo que se prolonga en grado
considerable el itinerario que debe recorrer la excitacion sensitiva. En
las neuronas mds periféricas del ganglio, dicha mayor longitud del camino
sensitivo se exagera todavia, 4 causa de la direccidon general curvilinea 6
arciforme de las fibras nerviosas. Estos aumentos de ruta que son tanto
mayores cuanto mas grande es el ganglio, constituyen hechos reales, que
cualquiera puede comprobar ficilmente examinando cortes de un ganglio
raquideo de un pez (la raya, por ejemplo), previa coloracion con el 4cido
Gsmico.

Enla fig. B, representamos el esquema de un ganglio raquideo de ma-
mifero. Los cuerpos celulares se han refugiado en la periferia, abando-
nando la region central del ganglio, donde los conductores sensitivos se
disponen en haces rectilineos. Las flexuosidades se hallan exglusivamente
en el pediculo que junta la bifurcacién con el cuerpo celular; ellas son
tan exageradas, que han llamado la atencién de los autores, particular-
mente de Dogiel que las ha coloreado con el método de Ehrlich en el
gato adulto. Por nuestra parte, las hemos tefiido igualmente con el azul de
metileno, enla paloma, gatoy perro. La existencia de estas flexuosidades
en la porcién de las células que no conduce las excitaciones sensitivas,
tiene extraordinaria significacién; pues prueba la legitimidad de nuestro
supuesto al atribuir losrodeos de los tubos sensitivos en los peces, 4 la
interposicién de los cuerpos celulares en el camino de la corriente.

Mediante esta curiosa disposicion se ha evitado el rodeo que la posicién
periférica de ciertas bipolares imponia, y ademds se ha abreviado el ca-
mino de la conduccidén sensitiva de dos modos: 1o situando con conduc-
tores en €l ¢je mismo del ganglio, es decir, en la direccion de la raiz pos-
terior, precisamente en el sentido del mas corto camino hacia la médula ;
20, convirtiendo la via flexuosa de los peces en via recta, a4 consecuencia
del emplazamiento en la periferia ganglionar de los cuerpos celulares.
Como se ve, esimposible aplicar de mas completa ¢ ingeniosa manera, la
ley del ahorro de tiempo, con el fin de llevar al sumo la rapidez de las
percepciones sensitivas y, por consiguiente, la de las reacciones motrices.
Para lograr este beneficio la naturaleza no ha reparado en ahadir 4 la
célula sensitiva un conductor casi superfluo, el pediculo de origen de la
bifurcacién, sacrificando la economia de materia al ahorro de tiempo.
Que semejante disposicién es ventajosa para el animal, no hay que du-
darlo; pues 4 nadie puede ocultarse los grandés servicios que la rdpida
llegada al sensorio de las impresiones tdctiles y dolorosas ha debido
procurar a4 los vertebrados superiores, ora para la defensa contra las
influencias nocivas del ambiente, ora para la captura del alimento y de la
presa viva. Por ser altamente 1til la citada disposiciéon monopolar ha sido,
quiza, progresivamente perfeccionada por la seleccién natural 6 por otros
resortes  evolutivos actualmente desconocidos.  Las investigaciones de
Lenhossék han probado que la consabida transformacién monopolar co-
mienza 4 operarse ya en algunos peces.

A iguales causas obedece la monopolaridad dominante en los corpisculos
de los ganglios de los invertebrados (vermes, moluscos, crusticeos ¢ in-
sectos ), y la emergencia de la porcién inicial del axon de los apéndices re-
ceptores; porque mediante la primera disposicién puede constituirse en
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el e¢je de cada ganglio una via conductriz de tubos rectos 6 casi rectos,
y 4 favor de la segunda légrase dar mayor celeridad al curso de las co-
rrientes, puesto que estas no tienen necesidad, para derivar por el axon,
de retroceder hasta el soma, pasando directamente de las expansiones co-
lectoras al cilindro del eje.

B) Substancia blanca de los centros.—Uno de los mis elocuentes
ejemplos de la ley de economia de tiempo, hallimoslo en el comporta-
miento de las fibras nerviosas constitutivas de los cordones de la mé-
dula y subtancia blanca del cerebro. Dichas fibras son perfectamente
rectas y recorren siempre el menor espacio posible entre sus dos esta-
ciones de comienzo y terminacion. Es evidente que si dichas fibras se
hallaran como en los ganglios raquideos de los vertebrados inferiores
6 en los simpdticos de los vertebrados, entremezcladas con células, su
curso seria tortuoso y los rodeos apreciados en la totalidad del con-
ductor, verdaderamente enormes (es fdcil notar, mediante una repre-
sentacion geométrica, que el itinerario de dichos tubos en un drgano
tan largo como la médula se triplicaria ¢ cuadruplicaria). En el cere-
bro, la disposicién irradiada y divergente de la via piramidal, la de las
vias sensitivas centrales, la direccién y posicién del cuerpo calloso y co-
misura anterior, la posicién central y divergente de la substancia blanca
del cerebelo, etc., obedecen 4 la misma ley de la economia de tiempo,
combinada casi siempre con el ahorro de materia 6 conductor nervioso.

A nuestro juicio toda fibra, bien comisural, bien de asociacién, ora de
proyeccion, ora sensitiva ¢ sensorial central, ya terminal, ya colateral,
marcha 4 través de la substancia blanca, segin el camino mas corto posi-
ble., 4 fin de llegar antes 4 los focos centrales, y por ser el eje cerebral
la ruta mas corta de la corteza al bulbo y médula espinal. Organos
hay, como la béveda de tres pilares, el fasciculo de Meinert, el de Vicq
d’Azyr, los pilares anteriores del trigono, etc., cuya significacién 4 titulo
de partes distintas 6 segregadas de la substancia blanca general del
cerebro, no se explica sino 4 la luz de la referida ley econdmica.

¥) DBifurcaciones.— Otro caso curioso en que se patentiza la citada
ley de ahorro de tiempo, se presenta en las bifurcaciones de los tubos
nerviosos, y particularmente en las de las raices sensitivas 4 su llega-
da al corddn posterior de la médula espinal.

Como se ve en la figura, si la citada divisién se efectuara en dngu-
lo recto, la distancia recorrida por la corriente seria mds larga de lo
que es en realidad, y habria, en consecuencia, un trozo de conductor
completamente superfluo. Casi todas las bifurcaciones de las fibras ner-
viosas meduladas, vengan éstas de donde vinieren, ofrecen dicha division
en Y, primeramente vista por mi en los 6érganos centrales del sistema
nervioso; mas si la dicotomia recae en una fibra terminal desprovista
de mielina, cuyas ramas deben establecer conexion desde el principio
con determinados elementos, éstas pueden separarse del tallo en dn-
gulo recto 6 casi recto (granos del cerebelo). Por lo demds, la divi-
sion en Y es un indicio mas de la conduccién dendrifuga y somatdfuga
de los cilindros-ejes, por cuanto si se imagina un movimiento diverso,
ya desde la rama de bifurcacién hacia la compahera, ya desde una de
éstas hacia el tallo, seria incvitable un retardo mds ¢ menos conside-
rable de tiempo, por ser posibles, para cada uno de ambos supuestos,
disposiciones de la division mds favorables 4 la velocidad de la tras-
mision.

En ciertos casos, la naturaleza tiene interés en que la corriente que
debe derivar por una colateral, gane en velocidad aunque se alargue
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algo de resultas de ello el conductor principal. Tal ocurre con las co-
laterales sensitivas, y singularmente con las reflejo-motrices que arran-
can del vértice de un dngulo formado por las ramas ascendente y des-
cendente de la bifurcacién de las radiculares sensitivas (figura anterior).
Esta inflexién no es una disposicién embrionaria, porque la hemos confirma-
do plenamente con el método de Ehrlich en la médula adulta de batra-
cios, reptiles, aves y mamiferos. Por lo demads, dichas inflexiones no se
hallan en todos los tubos de substancia blanca: faltan casi por comple-
to en el corddn anterior y lateral, y pudiera suceder que constituyeran
una disposicién, si no exclusiva, preferente de la via sensitivo-motora
(colaterales reflejo-motrices nacidas no lejos del dngulo de bifurcacién).

En este plan econémico de tiempo, entra también la existencia misma
de las colaterales de la substancia blanca. Si se dibuja el curso de una
radicular posterior ¢ el de una fibra de la via piramidal, en el supuesto
de que caminan por la substancia gris, se vera que el curso tortuoso
de las mismas al tropezar, no solo con células, sino con capilares (és-
tos forman redes tupidas en la substancia gris, y son pocos y se orien-
tan longitudinalmente en la blanca, 4 fin de moderar los rodeos), alar-
ga mucho mds el camino de la excitacidn sensitiva destinada 4 cualquie-
ra colateral, sobre todo si ésta brota lejos del origen del tubo, que
si suponemos la marcha rectilinea de éste por las regiones periféricas
de la médula. La naturaleza, al crear las
colaterales, parece haberse preocupado mu-
cho menos del ahorro de conductores que
del propdsito de hacer llegar répidamente
la excitacion sensitiva 4 un territorio motor
dado y situado 4 gran distancia.

La ley de ahorro de tiempo impera tam-
bién en muchos otros casos, que luego ana-
lizaremos, en los cuales se combina mdas
6 menos con la economia de materia (cé-
lulas de cayado en’los Idbulos 6pticos,
granos del cerebelo, etc.). a

20 Ley del ahorro de materia.— La
atenta consideracién de la hipdtesis de la
polarizacién axipeta, nos ha sugerido la
explicacion racional de muchos hechos sin-
gulares de morfologia, que habian escapado
hasta hoy 4 toda tentativa de esclareci-
miento. ¢Por qué, por ejemplo, en las cé-
lulas en cayado la expansién funcional sale
de lo alto de una expansién protoplasma-
tica? ¢Por qué en los granos del cerebelo
y en muchos corpuisculos cerebrales acon-
tece lo mismo, bien que no en grado tan
acentuado? La explicacion es tan sencilla
como terminante. Por economia de proto-
plasma, es decir, de trayecto initil, ya del
cilindro-eje, ya de las ramas terminales de
éste, ya, en fin, de las expansiones den- Célla de cayado del lobulo éptico

driticas. ’ de los reptiles (P. Ramr’)n'). =4,
i cuerpo celular; B, fibras opticas ;

Supongamos los corpisculos del cayado C, substancia blanca profunda ; a,
del l6bulo O6ptico de los reptiles ya mads trayecto del axon economizado,

. ; . SUF . suponiendo la emergencia de éste
atrdas referidos. La excitacion luminosa dellsomalEaiarmo:
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aportada por las expansiones terminales externas, si como hemos
supuesto no necesita alcanzar al soma, derivard rdpidamente por el
cilindro-eje, se distribuira por las colaterales de éste y marchard, por
iltimo, 4 las capas de las fibras nerviosas profundas, residente en dichos
animales, asi como en los batracios y peces, por encima de los cuerpos
de los corpisculos del cayado (C).

Si imaginamos que el axon brota del soma y que debe forzosamente
llegar en lo alto 4 la zona donde se reparten las colaterales iniciales,
el itinerario de dicha expansion seria casi el doble, y en el supuesto de
no ser precisa la ascension total del axon, lo alargado superfluamente
vendria 4 ser las colaterales iniciales, porque en vez de dimanar de lo
alto del Iébulo, brotarian en las zonas medias (a). Es evidente que,
con la disposicién adoptada, la paturaleza no solo economiza materia,
sino tiempo de trasmision, dado que la excitacién 6ptica no debe des-
cender hasta el soma para remontar después
4 la capa de las fibras nerviosas profundas
(figura de la pdgina, c.).

Otro buen ejemplo de la economia de ma-
teria, es el elemento fusiforme que presenta-
mos en la figura, y que es muy comin en
el 1ébulo 6ptico de las aves, asi como en la
de los peces, batracios y reptiles, como mi
hermano ha demostrado. Dicho elemento es
fusiforme, muy prolongado, y ora del tallo
(aves), ora de una rama protoplasmaitica
(reptiles), brota el axon, el cual se dirige a
la periferia después de repartir colaterales.
La principal superficie de recepcién de estas
células, debe ser el penacho protoplasmatico
inferior, desde el cual la corriente cruza pri-
mero el soma, luego el tallo ascendente y
deriva por el cilindro-eje para marchar quiza
hasta la retina. La inspeccién de la figura re-
vela con toda evidencia que la naturaleza, al
establecer la salida del axon en lo alto de las
expansiones dendriticas y no en el cuerpo, se
ha economizado todo el trayecto que media
entre el soma y el punto de origen. Aqui,
pues, no hay ahorro de tiempo, pero si de
materia.

El principio de ahorro de protoplasma tiene
Célgla. de. cilindeoale perifivice, plena confirmacién en muchas células de la

tomada del-16bulo éptico de  médula, protuberancia y cerebro, en donde se

::o:f;""'a'(tl:;yl:&':"gg‘ wte ve 4 menudo, que la expansién funcional brota

economizado por subroteen  de un ramo dendritico dirigido hacia la subs-

o e ﬂqe::aje';ﬁ%‘:: tancia blanca. Hasta tal punto es fiel la regla,

can cn el axon. (Hayahorro  que cabe, discurriendo por deduccién, adivinar

ge loligh & las llegadas  ¢4] serd el punto probable de origen de un
cilindro-eje, del cual nos es conocida la situa-

cién de la arborizacién nerviosa terminal. Si, por ejemplo, nosotros hemos
previsto, en virtud del principio del ahorro de protoplasma, que en los gra-
nos del cerebelo, la expansién protoplasmitica de donde brota el axon,
debe ser forzosamente mds ¢ menos ascendente, y que solamente cuando
todas las prolongaciones dendriticas afectan direccién horizontal ¢ des-
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cendente, procedera directamente del soma, pero de lo alto de éste
(véase figura). El examen d posteriori de todas nuestras ya antiguas prepa-
raciones donde se presentan granos bien impregnados, ha confirmado
plenamente nuestra prevision. En la fig. mostramos los casos mads ti-
picos de granos. En el grano A, que ofrecia una dendritica ascen-
dente, el cilindro-eje brotaba de la inmediacién de la arborizacién termi-
nal; en cambio, en el grano C, cuyas expansiones descendian, el axon
nacia del cuerpo. EIl grano B residia en plena substancia blanca y ex-
hibia una larga dendrita ascendente, de la que nacia dicho filamento.

No cabe duda, que en los citados casos, la naturaleza se propone
ahorrar protoplasma, aprovechando para la conduccién ascendente toda
la extensidon dtil de una dendrita, y haciendo también mas rdpida la
trasmision, pero sdlo de aquellas corrientes apartadas por el cabo pe-
riférico de la expansién, que sirve de soporte al axon. Es claro que
en el resto de la arborizaciéon protoplasmatica no puede darse ahorro
de tiempo.

La certidumbre de la citada ley permite prever otros hechos de la
misma naturaleza. Si en las células ganglionares gigantes de la retina
de los mamiferos, se ve 4 menudo brotar el axon del arranque de una
gruesa expansiéon protoplasmatica; ahora bien, de la verificaciéon 4 que
hemos sometido recientemente este hecho, resulta que la dendrita de
donde brota dicha prolongacién funcional es siempre la més cercana 4
la entrada del nervio éptico.

Cuando el cilindro-eje nace de lo mds baio del cuerpo, es porque el
polo inferior de la célula representa la porcién mds préxima, ya de la
substancia blanca 4 donde va el axon, ya de la arborizacién nerviosa
terminal. Tal ocurre, por ejemplo, en las células de Purkinje, en mu-
chas piramides cerebrales, etc.

Citemos, para terminar, otros dos casos de corpisculos, donde la emer-
gencia del axon viene también en apoyo de la ley de ahorro: las célu-
las de Martinotti del cerebro, en muchas de las cuales brota la expansién
funcional de una dendrita ascendente; y las neuronas motrices, en
donde el axon procede 4 menudo de un tallo protoplasmatico diri-
gido hacia la raiz correspondiente.

La emergencia del axon de una expansién dendritica tiene un limite: la
necesidad de dejar libre para la conduccién axipeta 6 absorcién de co-
rrientes, un segmento periférico mias 6 menos grande del tallo protoplas-
mico de origen. Por esto no vemos que el axon brote nunca de la arbo-
rizacién misma terminal de la dendrita de un grano, sino que nace por
debajo de ésta, particularidad que dicho sea de pasada, habla también en
favor del papel receptor y axipeto de las ramificaciones dendriticas, pues
de no ser asi, no se comprende porque el cilindro-eje no sale 4 menudo, y
en virtud de la ley de ahorro protoplasmitico, del cabo mismo de las su-
sodichas ramificaciones.

Sien algin caso aparece vulnerada la ley de ahorro, por ejemplo, cuando
el axon da un gran rodeo, inmediatamente después de su emergencia, para
dirigirse 4 la substancia blanca, esta transgresién de la ley no es mds
que aparente, porque siempre, mediante el citado rodeo, se acorta el tra-
yecto de las colaterales iniciales, y llega mds pronto la excitacién 4 los
corpusculos con éstas enlazados.

La ley de ahorro regula asimismo, la disposicién y direccién de las ex-
pansiones protopldsmicas, las cuales marchan siempre lo mds rectamente
posible hacia las arborizaciones nerviosas terminales con quienes de-
ben mantener relacion. En virtud de este principio, cuando el soma se
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disloca habitando fuera de su posicién habitual, por ejemplo, en plena
substancia blanca, como puede verse en el grano B; el corpisculo cam-
bia de forma, tornindose 4 menudo monopolar, y envia exclusivamente
los apéndices del lado en que la distancia entre el soma y las arboriza-
ciones nerviosas es menor.

Donde mejor se muestra la economia de materia es en los tallos pro-
topldsmicos de ciertas células, 4 saber: las pirdmides cerebrales, los cor-
pusculos del asta de Ammon, células ganglionares y espongioblastos de
la retina, etc. Para comprender la efectividad de este ahorro proto-
plasmatico, hay que tener en cuenta que sumados los espesores de to-
das las prolongaciones brotadas de un tallo, darian un didmetro muy su-
perior al de éste La economia de materia es tanto mayor cuanto mas
lejana se halla la zona en que se distribuye el penacho terminal del tallo
protoplasmadtico. El nacimiento separado del soma de varios apéndices
protoplasmédticos es seguro indicio de la proximidad del campo de ra-
mificacién de los mismos, pues en semejante caso la producciéon de un
tallo hubiera sido una disposicién superflua y ademds incompatible con
la economia de tiempo de conduccion.

A igual designio obedece la existencia del axon mismo, en cuanto al tallo
inicial del cual brotan ramificaciones nerviosas terminales, porque gracias
4 la produccién de un tronco comin 6 cauce nervioso general, se ahorra
la salida separada en el soma, tanto de las colaterales como de las ramitas
terminales.

Ley de economia de espacio. — En todo foco nervioso las células estdn
dispuestas de tal modo que, sin menoscabo de la extensién de las superfi-
cies de contacto ¢ conexion intercelular, el cuerpo y las expansiones ocu-
pan el menor espacio posible, evitindose la formacién de vacios. Para sa-
tisfacer esta importante ley, la naturaleza emplea un procedimiento tan sen-
cillo como ingenioso, consistente en alojar los somas 6 partes mas volu-
minosas de las neuronas (por contener el nicleo y las inclusiones cro-
maticas), en aquellos sitios pobres de expansiones protoplasmdticas y es-
casos 6 faltos de arborizaciones nerviosas terminales. A tal propdsito
tiende, sin duda, la disposicién estratificada de las somas y arborizaciones
protoplasmaticas en el cerebelo, cerebro, 16bulo dptico y, sobre todo, en
la retina, donde la ley de economia de espacio se cumple con minucioso
rigor. Repdrese, en efecto, cdmo el cuerpo de las células ganglionares,
elementos bipolares y somas de las visuales ( granos externos) ocupan pre-
cisamente aquellos estratos de retina totalmente privados de ramificacio-
nes nerviosas, dejando, por consiguiente, libres y desembarazadas las
zonas moleculares ¢ plexiformes para el establecimiento de articulaciones
nerviosas protoplasmaticas.

Cuando en una especie animal los elementos de tal 6 cual capa dela
retina, del cerebelo 6 del nervio Optico aumentan en ndmero, sin dismi-
nucién correlativa de volumen, la naturaleza no dilata los espacios ocu-
pados por el cemento, ni amplia por compensacién las formaciones neu-
réglicas, como imagina Weigert (autor que estima la neuroglia como un ma-
terial pasivo destinado 4 rellenar los huecos que resultan entre los elementos
nerviosos ), sino que emplea un procedimiento mas expeditivo. Este con-
siste en la dislocacién del cuerpo de las células sobrantes, el cual en
vez de residir junto 4 sus congéneres, habita en capas superpuestas 6
subyacentes,. Que el corpisculo dislocado pertenece 4 la misma especie
de aquellos de que suponemos se separd, lo persuade el mantenimiento
de la posicién y conexiones, tanto del aparato protoplasmdtico ¢ de re-
cepcién cuanto de la arborizacién nerviosa terminal.
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Entre los muchos ejemplos que se podrian citar de este interesante fend-
meno, merecen conocerse, por expresivos, los siguientes: las células de
Dogiel de la retina (células ganglionares dislocadas), residentes en la capa
de los granos internos; los espongioblastos dislocados que, segin resulta
de nuestras observaciones, pueden habitar en plena capa plexiforme interna
y hasta en la zona de los corpiisculos ganglionares; las bipolares disloca-
das 6 residentes en la zona de los granos externos, halladas por Dogiel y
nosotros en la retina de los batracios, reptiles y aves; los corpusculos de
Golgi, que nosotros hemos visto recientemente en la zona molecular del ce-
rebelo del conejo, los granos de la capa molecular de la fascia dentata,
etc;;ete.

FEn toda célula, la forma y posicion del soma son indiferentes, pues va-
vian en consonancia con las exigencias de la ley de economia de espacio ;
el iinico criterio seguro que nos permitird reconocer la naturaleza de un
elemento, es la posicion y conexiones de las ramificaciones tanto nerviosas
como protoplasmadticas, pues solo estos ultimos caracteres se mantienen
identicos en los elementos de igual naturalesa. Por consiguiente, la identi-
dad ¢ disparidad fisioldgica de las células ganglionares se basara exclusi-
vamente en la similaridad ¢ desimilaridad de sus relaciones.

Causas de la polarizacion dindmica. — Como dejamos dicho, en el esta-
do fisiol6gico, las corrientes nerviosas provocadas en las neuronas, van
desde las expansiones dendriticas y soma al axon, y desde éste 4 sus rami-
ficaciones terminales. Pero esta orientacién dindmica ¢es absolutamente
fija ¢ puede variar en condiciones patoldgicas ¢ artificiales ? Dos contesta-
ciones se han hecho 4 esta pregunta: la teoria de van Gehuchten y la
nuestra.

Teoria de van Gehuchtern.  Para este sabio, la polarizacién es un fend-
meno invariable, dependiente de la estructura misma de las expansiones 4
quiza de la.naturaleza de las corrientes. Cualesquiera que sean los cambios
eventuales, patolégicos ¢ artificiales, ocurridos en la puerta de entrada de
la excitacion, la onda nerviosa solo puede propagarse de las dendritas al
soma y de éste al axon, pero nuaca al revés. Por razdén de esta repugnan-
cia esencial 4 la retrocesion de las ondas, la naturaleza no ha cuidado de
evitar los contactos entre expansiones protoplasmaticas 6 entre arboriza-
ciones nerviosas, las cuales, con ser numerosisimas en la substancia gris,
en nada perturban la marcha habitual de las corrientes.

La hipdtesis de van Gehuchten es tan ingeniosa como satisfactoria; em-
pero tropieza en el terreno fisioldgico con dificultades, 4 nuestro juicio insu-
perables. Aunque todos los argumentos aducidos por los fisi6logos en pro
de la tesis de la conduccién indiferente de las células nerviosas no estdn
exentas de reproche, hay que confesar que las expuestas por Babuchin,
Kuhne y Sherrington, tienen positiva fuerza. He aqui en substancia, estos
experimentos.

1o El 6rgano eléctrico del Malapterurus electricus, recibe un sélo
tubo nervioso colosal que se reparte en infinitos ramos. Si se corta este
tubo grueso y después se excita una de sus ramas cuyo extremo periférico
se halla también seccionado, se produce una descarga en todo el érgano
eléctrico, descarga solamente explicable admitiendo que la excitacion ha
sido propagada centripetamente en la rama cortada para reflejarse centri-
fugamente por el tronco nervioso y sus ramas no cortadas (Babuchin,
Mantey ). '

20 Hay misculos, como el vasto interno de la rana cuyas dos porcio-
nes reciben sendos ramos de bifurcacién de un mismo tubo nervioso. Si se
excita mecdnicamente una de las citadas ramas, provdcase contraccion no
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s6lo en el segmento muscular correspondiente sino en el inervado por la
otra rama de bifurcaciéon. Este fendmeno se ha interpretado por Kiihne
como probatorio de una conduccién desde las ramas nerviosas hacia el
tubo progenitor, y desde éste 4 sus otros ramos de division.

30 Cuando se excita un paraje cualquiera del itinerari» de un nervio
motor, la onda nerviosa se propaga tanto en direccién central como peri-
férica, segin parece probarlo un fenémeno eléctrico concomitante, 4 saber:
la propagacién en ambos sentidos de la variacion negativa de la corriente
eléctrica caracteristica del nervioso en reposo.

4o Recientemente Therrigton ha provocado movimientos musculares
en el gato y mono 4 favor de la excitacién eléctrica y mecdnica de los cor-
dones de Burdach y de Goll del bulbo raquideo. Los experimentos se han
efectuado, previa seccidn del bulbo debajo de los nicleos de los cordones
de Goll y de Burdach, estimulando el extremo inferior de la seccién y evi-
tando en absoluto toda accién sobre la via piramidal. La corriente, dice
Sherrington, ha tenido que descender por la rama superior de las raices
posteriores y retrogradar hasta las colaterales, excito-reflejas, para actuar
sobre las neuronas motrices contra la marcha ordinaria de la excitacién que
va siempre celulifugamente en todas las ramas del axon.

Nuestra opinion. — La polarizacién dindmica depende de las relaciones
preestablecidas entre las neuronas 6 sea de la posicion inicial de las puer-
tas de entrada de la excitacién. Enestado fisiolégico; la excitacién provoca
una onda que marcha en una sola direccion, penetrando en la célula por las
expansiones dendriticas para salir por las ramificaciones nerviosas; mas
semejante fendmeno de polarizacion no es de necesidad absoluta ni provie-
ne de la especial estructura de las expansiones. Si como ocurre en las cita-
das experiencias fisioldgicas, el punto de entrada de la corriente varia, el
sentido de la propagacién variard también y la onda podra pasar desde el
axon 4 la célula 6 desde una rama nerviosa a su tallo. Si en condiciones
normales las expansiones protoplasmdticas recogen corrientes, ello es mera
consecuencia de la articulacion de tales apéndices con ramificaciones ner-
viosas, es decir, con los conductores directos 6 indirectos por donde aflu-
yen las éxcitaciones sensitivas 6 sensoriales.

Todo el sistema nervioso representa en puridad una cadena neuronal
tendida desde la piel y sentidos, donde se hallan las superficies colectoras
de corriente, 4 los misculos y gldndulas donde se hallan las superficies de
emisién. La polarizacién que vemos en el conjunto del sistema, se repite en
cada uno de sus anillos, porque el sentido general de las corrientes se
mantiene en la totalidad del arco resisitivo motor.

Hablan en pro de esta hipétesis: 1o La ninguna diferencia apreciable de
estructura entre las expansiones protoplasmaticas finas y los axones, ni en-
tre los tubos nerviosos sensitivos y los motores. 2o Lo inverosimil que re-
sulta la suposicién de un movimiento ondulatorio tan singular que solo
pueda propagarse en una sola direccién y 4 lo largo de un conductor apro-
piado, cuando todos los movimientos oscilatorios conocidos (calor, electri-
cidad, luz, etc.) marchan en todas direcciones. 3o Los hechos experimen-
tales antes citados, en virtud de los cuales aparece posible, aunque en con-
diciones extraordinarias, la conduccién inversa en el axon. 4o El cuidado
exquisito con que la naturaleza ha evitado los contactos entre axones, entre
somas y entre expansiones protoplasmaticas de distinta procedencia
(recuérdese la neuroglia de la retina, cerebelo, etc.), cosa que no se com-
prende supuesta la imposibilidad intrinseca de comunicacién natural entre
expansiones de igual naturaleza. 5¢ El amplio horizonte que nuestra hip6-
tesis, gracias a su flexibilidad, abre a la interpretacién patogénica de las
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afecciones nerviosas al dar como posibles, bien por consecuencia de des-
truccién de la neuroglia separatoria de las expansiones, bien mediante dis-
locaciones accidentales de las superficies de articulacion nerviosa-proto-
plasmatica, ora por ruptura de axones y de los apéndices protoplasmaticos,
ora por intérposicion de leucocitos y derrames entre las citadas superficies
de contacto, etc., trastornos en las puertas de entrada de las corrientes y,
por ende, perturbaciones en el sentido, energia y congruencia de las
mismas.

i Qué de trastornos de la palabra, de la motilidad, de la asociacién misma
de 1deas no hallarian cumplido esclarecimiento si la Anatomia patoldgica,
justificando nuestras presunciones, llega algin dia a fijar para cada especie
morbosa las supradichas alteraciones del régimen de alteracién de las
neuronas !

Cuando se medita sobre la utilidad de la polarizacién en las células, es
decir, sobre el hecho de que en condiciones normales por sus apéndices no
puedan ir sino ondas de igual direccion no puede menos de sospecharse
que la naturaleza ha querido evitar la acumulacién de trabajo en un mismo
conductor y sobre todo Ja interferencia de las ondas. De ser para el orga-
nismo indiferente el sentido de la conduccién, no veriamos dobles vias, una
para el aparato motor y otra para el sensitivo; no existirian, por ejemplo,
en el misculo dos especies de tubos, unos centrifugos 6 motores y otros
centripetos 6 sensitivos (los terminados en los husos de Kiihne), sino una
sola especie de la cual brotarian 4 la vez, tubos destinados 4 las placas mo-
trices y tubos acabados en las terminaciones sensitivas. Mas con semejante
disposicién, seria casi imposible evitar las interferencias. Acaso sean estas
frecuentes en condiciones patoldgicas cuando, variado el punto de aferencia
de las ondas, se susciten 4 un tiempo en las neuronas corrientes normales y
retrégradas.

<n resumen : la polarizacion es un fendmeno constante, pero solo en el
organismo vivo y normal. Ella aparece desde que se inicia el sistema ner-
vioso en la serie animal y es simple consecuencia de la diferenciacién de una
superficie de recepcion (piel y sentidos) y de una superficie de emision
( misculos y glandulas ).

En el curso de la evolucion, si pudo facilitarse dicha polarizacién por
adaptacién estructural de los conductores, ésta no llegd hasta el punto de
hacer absolutamente imposible, en condiciones eventuales, una propagacion
retrograda de las ondas.

Avalancha de conduccion. — La onda sensitiva, recibida en la periferie
por una expansién protoplasmdtica y trasmitida 4 los centros por una sola
fibra nerviosa, no se propaga 4 lo largo de una cadena de neuronas, sino
que puede difundirse por varias cadenas, creciendo como en avalancha el
nimero de células interesadas en la conduccion.

Citemos algunos ejemplos de esta ley, que ya fué entrevista por Golgi,
pero qgue solo ha recibido plena confirmacién desde que se han sorprendido
las verdaderas terminaciones nerviosas en el eje cerebro-espinal.

En la foseta central de la retina, paraje donde la acuidad visual es mayor,
un cono impresionado por la luz lleva su conmocién 4 una célula bipolar;
ésta la conduce después & un corpisculo ganglionar subyacente (célula de
la capa ganglionar) cuya expansion funcional ramificindose prolijamente
en el tubérculo cuadrigémino anterior, difunde el movimiento por un grupo
considerable de células; en fin, los cilindros-ejes, de este grupo celular, ter-
minan en la regién occipital de la corteza del cerebro, donde merced 4 sus
ramificaciones tocan los penachos terminales de infinidad de corpisculos
piramidales. Resulta, pues, que la unidad de impresion recogida por un

16
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solo cono, ha logrado afectar cientos y quiza miles de células nerviosas de
un centro cortical. Lo mismo sucede en el aparato acistico. Una 6 dos cé-
lulas ciliadas del aparato de Corti trasmiten la impresion 4 una fibra ner-
viosa acustica (célula del ganglio espiral del caracol) la cual la conduce &
su vez al ganglio ventral acistico del bulbo; aqui, merced 4 una bifurcacién
( Kolliker, Held, etc.) y 4 la emisién de numerosas colaterales, cada fibra
radicular acustica propaga el movimiento 4 muchas células nerviosas. Cada
uno de los conductores 6 cilindros-ejes de los elementos del ganglio ven-
tral marcha al cuerpo trapezoide del bulbo donde, merced 4 sus numerosas
colaterales, entran en la cadena de conduccién nuevas series de neuronas
yacentes en el nicleo del cuerpo trapezoide, oliva superior, micleo pre-oli-
var, ganglio del tubérculo cuadrigémino posterior, etc. Finalmente, la ex-
citacién arriba al cerebro en donde es de suponer que se difunda todavia
por un grupo considerable de pirdmides.

La avalancha de conduccién en el aparato olfativo, en los nervios sensi-
tivos, etc., es también evidentisima y ha sido confirmada por cuantos histd-
logos han estudiado recientemente la estructura del bulbo olfatorio y la de
la médula espinal ( Golgi, Cajal, von Lenhossék, van Gehuchten, Kolliker,
Retzius, etc. ).

Al tratar mas adelante de la interpretacién dindmica de la estructura ce-
rebral, estudiaremos més a fondo el fendmeno de la avalancha, cuya ex-
tension es preciso no exagerar, pues la unidad de impresién no alcanza
nunca tal difusién que resulte imposible la localizacién en determinados pa-
rajes de la corteza cerebral, de las imdgenes sensitivas y sensoriales.

S. RamMoN v CajaL
(De la Universidad de Madrid).



