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RESUMEN

Mas del 95% de la poblacion neuronal del estriado esta formada por las
neuronas espinosas medianas (NEM), las cuales son el blanco de la mayoria de las
aferencias extrinsecas e intrinsecas a los ganglios basales y constituyen el centro
integrador de la informacion. En estas neuronas, las espinas dendriticas forman los
sitios de contacto postsinaptico para la mayoria de las sinapsis excitatorias del sistema
nervioso central, haciendo de éstas los lugares ideales para actuar como integradores
de la informacion que influye en el circuito cerebral. Las espinas dendriticas son
pequenas proyecciones membranosas presentes en las dendritas de las neuronas,
estas normalmente reciben el aporte de una sinapsis de un axén. La mayoria de las
espinas se caracterizan por presentar una cabeza bulbosa, y un cuello delgado que
conecta la cabeza hacia el eje de la dendrita. Ademas de proporcionar sustrato
anatomico para el almacenamiento de la memoria y la transmision sinaptica, las espinas
también pueden servir para aumentar el nimero de posibles contactos entre las
neuronas. Por lo que el propésito del presente trabajo consisti6 en realizar una
descripcion general de las NEM del estriado de la tortuga, haciendo énfasis en la forma
y distribucién de las espinas dendriticas de estas neuronas, ademas de realizar una
comparacion de los datos de acuerdo a la informacion recabada bibliograficamente en
diferentes mamiferos.

Usando del método de impregnacion argéntica de Golgi se estudio la morfologia
de las NEM del estriado de la tortuga, tomando en cuenta: la forma y el tamafio del
soma, el numero de troncos dendriticos, punto de origen del axdn; con respecto a las
espinas dendriticas se estudio: la forma y la distribucién de las espinas dendriticas, asi
como la proporcion de las espinas encontradas en dicho estudio. El soma de las NEM
del estriado de la tortuga presentd tres formas principales, siendo estos: redondos,
ovalados y piriformes; el soma de estas neuronas presento un diametro de 14.97 £ 0.21
um (Media £ E.S.M.) en el eje menor por 18.35 £ 0.29 um en el eje mayor en promedio.
Del soma se observo que surgian en promedio 3.35 £ 0.08 um troncos dendriticos. De
las 251 dendritas que se estudiaron, se encontrd que el 29% tuvo solo dos
bifurcaciones, mientras que el 28% presentd solo una bifurcacion, el 18% de las
dendritas no presento ninguna bifurcacion, solo una de las dendritas presentd hasta 8
bifurcaciones. El axon de estas neuronas se observo que puede surgir de tres puntos:
en el soma, préximo a una dendrita primaria y principio de una dendrita primaria. Las
espinas dendriticas de las NEM de la tortuga, se clasificaron en cinco grupos de
acuerdo a la forma que presentaron: espinas delgadas, espinas fungiformes, espinas
bifurcadas, espinas cortas y espinas en forma de baston. Se ha reportado en mamiferos
gue las espinas dendriticas pueden llegar a medir hasta 2 um, pero en el caso de las
tortugas, se encontraron espinas dendriticas de hasta 8 um de longitud. Las espinas
dendriticas mas comunes fueron las espinas delgadas (33%) y las espinas fungiformes
(28%). La densidad media de espinas encontradas fue de 6.37 espinas/10 pm.
Nuestros resultados sugieren que las NEM del estriado de tortuga presentan
caracteristicas similares a las NEM de mamiferos, sin embargo, las neuronas de tortuga
presentan menos espinas dendriticas, las cuales pueden presentar una longitud mayor
respecto a las espinas de mamiferos. Cuatro de los cinco grupos de espinas dendriticas
encontradas han sido reportados en mamiferos, sin embargo, las espinas con forma de
bastdn hasta el momento no se han reportado en algun otro organismo.



Introduccion

Los ganglios basales son un grupo de nucleos subcorticales que se considera
constituyen una de las estructuras indispensables del cerebro de los amniotas [Reiner
et al, 1998; Smeets y Gonzalez, 2000], destacandose por jugar un papel muy
importante en las funciones motoras, en particular en la planificacion, iniciacién y
ejecucion de los movimientos [Graybiel et al 1981; Bolam et al, 2000]. Ademas se sabe
que los ganglios basales estan involucrados en funciones no motoras, como las
relacionadas a con la motivacién. En los amniotas modernos los ganglios basales son
similares en la disposicion de los circuitos sinapticos, particularmente en las conexiones
y neurotransmisores [Bolam et al, 2000; Wilson, 2004], lo que hace pensar que la
evolucion de los ganglios basales en los cordados estd muy conservada [Alexander y
Crutcher, 1990; Marin et al, 1998; Medina y Reiner, 1995; Reiner et al, 1998; Smeets y
Gonzalez, 2000]. Con base a las contribuciones de diversos autores [Alexander y
Crutcher, 1990; Marin et al, 1998; Smeets y Gonzalez, 2000; Parent et al, 2000; Wilson,
2004] que se han llevado a cabo sobre los ganglios basales, se han encontrado
caracteristicas que son compartidas por todos los amniotas las cuales son:

1) La presencia de un sistema estriatopalidal dorsal y ventral.

2) La presencia de 2 poblaciones neuronales quimica y estructuralmente diferentes.

3) Neuronas estriatales intrinsecas.

4) Una fuerte entrada dopaminérgica que proviene desde el cerebro medio.

5) Conexiones cortico-estriatales y talamo-estriatales.

6) Proyecciones palidales y estriatales hacia el cerebro medio.



7) Proyecciones de los ganglios basales hacia los centros mesencefalico e istmo
promotor.

Desde el punto de vista del desarrollo el término de “ganglios basales” hace
referencia a los componentes estriatales y palidales del telencéfalo basal. La division
dorsal de los ganglios basales consiste en el estriado (o caudado-putamen), el globo
palido (GP, segmento externo del globo palido en primates), el nucleo entopeduncular
(EP, o segmento interno del globo palido en primates, Gpi), el nacleo subtalamico (STN)
y la substancia nigra (SN) (Fig. 1). Esta ultima se divide en dos porciones principales la
substancia nigra pars compacta dorsal (SNc) en la cual se localizan las neuronas
dopaminérgicas y la substancia nigra pars reticulata (SNr). Ademas de estas estructuras
que se encuentran involucradas en las funciones motoras y asociativas también se
encuentran las estructuras de la porcion ventral de los ganglios basales (estriado ventral
0 nucleo accumbens, el palido ventral y el area tegmental ventral) [Chang et al. 1982;
Alexander y Crutcher, 1990; Medina y Reiner, 1995; Reiner et al, 1998; Wilson, 1998;
Bolam et al, 2000].

En mamiferos, aves y reptiles los GB se encuentran localizados en la parte
central o ventral del telencéfalo detras de las areas corticales (Fig. 2). En todos los
amniotas los ganglios basales se encuentran divididos en una parte dorsal o somaética,
relacionada con funciones sensorimotoras y una parte ventral o visceral/limbica,

relacionada con las funciones limbicas [Medina y Reiner, 1995; Marin y Smith, 1998].
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Figura 1: Principales aferentes y eferentes de los ganglios basales. En el diagrama se muestra la
compartamentalizacion de la entrada cortical hacia el nlcleo estriado, tal como se observa en los mamiferos actuales. Las neuronas
de proyeccion de los estriosomas proyectan hacia la substancia nigra pars compacta (SNc) y reciben aferentes de ella. Las
neuronas espinosas medianas de la matriz proyectan hacia la substancia nigra pars reticulata (SNr) asi como al globo palido interno
(GPi) y externo (GPe). El GPi proyecta hacia el talamo ventral lateral, y éste a su vez envia terminales a regiones motoras de la
corteza. EI GPe mantiene proyecciones reciprocas al nicleo subtalamo (STN), quien a su vez proyecta hacia la SNr. La SNr
proyecta al tAlamo ventral anterior (VA) y dorsomedial (MD). Estos nucleos proyectan hacia las regiones limbicas de la corteza. En
el diagrama se muestran los sistemas neuroquimicos que participan en la mayoria de estas vias: Acetilcolina (ACh), dopamina (DA),
dinorfina (Dyr), encefalinas (Enk), glutamato (Glu), acido y-aminobutirico (GABA), neurotensina (Nt) y substancia P (SP) Tomado de
[Barral, 2001]

En algunos mamiferos como los felinos y los primates, el estriado dorsal se
encuentra conformado por el ndcleo caudado (dorsomedial) y el putamen
(ventrolateral). En aves, el estriado dorsal, comprende dos campos contiguos de
células, llamadas “paleostriatum augmentatum” (localizado lateralmente) y el l6bulo
parolfatorio (localizado medialmente) [Medina y Reiner, 1995]. Estas dos partes del
estriado en aves no son directamente comparables con las dos porciones del estriado
en felinos y primates. El estriado ventral en aves incluye la parte rostral y ventral del
I6bulo paraolfatorio (tubérculo olfatorio). El péalido dorsal de las aves no posee
subdivisiones y es llamado paleostriado primitivo; mientras que el palido ventral en aves

es llamado paleostriado ventral. La nomenclatura usada para los ganglios basales en



reptiles, varia de acuerdo al grupo de reptiles del cual se trata, pero es tipicamente
similar a lo reportado para aves y mamiferos denominandose estriado lateral o
dorsolateral. En la mayoria de las especies de reptiles, se considera que tanto en el
estriado dorsal y el palido dorsal, no presentan subdivisiones [Medina y Reiner, 1995;

Carpenter, 1981; Marin, 1998].

~—" 7 Mamiferos

= Fyfriado dorral ™ Exfrlado venial g _1
Palldo daral Falldo vantral \\H

Figura 2: Sistema dorsal estriatopalidal dorsal y ventral. Los ganglios basales se encuentran organizados en un sistema
estriatopalidal dorsal y ventral en todos los tetrapodos. Para cada clase de vertebrado, se muestran dos secciones representativas
transversales del cerebro (A: rostral, B: caudal), ilustra las posiciones relativas de las estructuras estriatales y palidales. Aunque en
la literatura se han dado diferentes hombres a las estructuras homologas, los mismos colores han sido usados para comparar las
regiones en cada tetrapodo, para simplificar la identificacion; escala 1 mm [Modificado de Marin y Smeets, 1998].




Estructura y funcion del estriado
En anamniotas el paleostriado corresponde a la porcion estriada del cerebro en

los amniotas. En estos ultimos el estriado se divide en paleostriado y neostriado, los
cuales en conjunto forman un mecanismo integrador y motor, que es responsable en
gran parte de la actividad motora estereotipada de estos organismos (Fig. 3) [Marin et

al, 1998; Reiner et al, 1998].

VEMTRALF

Figura 3: Dibujos esqueméaticos de hemisecciones transversales a través de los ganglios basales de tres clases representativas
de amniotas: rata (mamifero); paloma (ave) y tortuga (reptil). En los tres los ganglios basales comprenden un estriado y un palido
en el telencéfalo central/ o basal, detras de la regiones corticales. Abreviaciones AC: comisura anterior; DVR: cresta ventricular
dorsal y OC: quiasma 6ptico. [Modificado de Medina y Reiner, 1995]

En todos los amniotas [Reiner et al, 1998] y particularmente en los mamiferos

[Wilson, 2004], la porcion estriatal de los ganglios basales es rica en acetilcolinesterasa

10



(AChE) y acetil colin-acetiltransferasa (CHAT), asi como en sustancia-P (SP),
encefalinas (ENK) y dopamina (DA) (Reiner et al, 1998). Aunque, las diferentes estirpes
celulares no parecen estar distribuidas uniformemente en el estriado de todos los
amniotas [Reiner et al, 1998]. En lo que se refiere a los mamiferos, el estriado medial
esta organizado en dos tipos de compartimientos distinguibles neuroquimicamente y
morfolégicamente, conocidos como los parches o0 estriosomas y la matriz o
matriosomas [Graybiel et al, 1981]. Sin embargo, esto no ha sido demostrado para los
saurépsidos (aves y reptiles), por Ilo que hasta donde sabemos Ila
compartamentalizacion parece ser una caracteristica exclusiva de los mamiferos.
También se ha reportado la presencia de AChE, receptores a opiaceos tipo Uy
calbindina (caracteristicas presentes en las neuronas del estriosoma de mamiferos) en

neuronas de proyeccion de aves y reptiles [Reiner et al, 1998; Bolam et al, 2000].

Aungue se considera que la evolucion de los ganglios basales, esta conservada,
siguiendo la historia de los vertebrados mandibulados, se han encontrado algunos
cambios en las entradas estriatales de los mamiferos. Por ejemplo en los anfibios, la
mayor entrada estriatal proviene desde el talamo dorsal, pero en reptiles y aves reciben
multiples proyecciones aferentes mayormente glutamatérgicas excitatorias provenientes
de la corteza [Parent et al. 2000]. En mamiferos las entradas provienen principalmente
del neocorteza y del tAlamo [Aboitz y Montiel, 2007].

En reptiles las proyecciones desde los ganglios basales hacia el talamo dorsal
aparecen menos desarrolladas, aunque han poseido un desarrollo independiente de las
conexiones palidotalamicas en aves [Aboitz y Montiel, 2007]. Otra diferencia en las vias

de salida, estd relacionada con las vias que conectan a los ganglios basales con el
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tectum mesencefalico. Existen multiples vias para esta conexion, de las cuales la mas
importante es la via ventral hacia la sustancia nigra, la cual esta presente en todos los
tetrapodos, asi como una via dorsal que se dirige hacia el nacleo pretectal. Las vias
pretectales se encuentran mas desarrolladas en anuros, algunas lagartijas, tortugas,
cocodrilos y aves, aunque es débil o se encuentra ausente en urodelos, algunas
lagartijas, serpientes y mamiferos, esto sugiere que puede ser un rasgo muy variable
[Marin et al. 1998].

Dentro del estriado se han reportado diferentes estirpes neuronales, dentro de
estas estirpes se encuentran a las neuronas espinosas medianas de proyeccion
(forman el 95% de las neuronas presentes dentro del estriado) y las neuronas
intrinsecas o interneuronas. Para mamiferos aves y reptiles, se han reportado tres tipos

de interneuronas (Reiner, 1998; Bolam et al 2000; Wilson, 2004) estas son:

1.- Interneuronas colinérgicas: representan menos del 2 % de las células
presentes en el neostriado; expresan la enzima AChE, su soma mide de 50-60
um de diametro y exhiben grandes arboles dendriticos con un diametro
aproximado de 500 um. Esta interneuronas constituyen una de las mayores
fuentes de acetilcolina del sistema nervioso central (Wilson, 2004).

2.- Interneuronas paralbuminérgicas: representan del 3 % - 5 % de las células
presentes en el neostriado, son células no espinosas que liberan GABA, su
soma tiene un diametro aproximado de 10-30 um, asimismo presentan
varicosidades en sus dendritas y poseen campos dendriticos locales y
extendidos (Wilson, 2004).

3.- Interneuronas somatostatinérgicas: son neuronas de tipo bipolar que presentan
dendritas lisas que rara vez ramifican. Tienen un disparo regular con una
pronunciada adaptacion y expresan la enzima sintasa de oxido nitrico (Wilson,
2004).

12



Neuronas principales

La mayor parte de los estudios sobre la morfologia celular en los ganglios
basales se han realizado en mamiferos, particularmente, en gato, rata, raton, mono y
humano [Kemp y Powell197; Difiglia et al, 1976; Braak y Braak, 1982; Chang et al,
1982; Graveland et al, 1985; Iwahori y Kiyota 1987; Yenlink et al, 1991; Walter et al,
1993; Avila-Costa, 2001] en todos ellos las neuronas principales o de proyeccion del
neostriado se conocen como neuronas espinosas medianas debido al gran numero de
espinas dendriticas que cubren sus dendritas (ver Tabla I). Los cuerpos celulares de
estas neuronas miden de 12 a 20 um de diametro, a partir del soma surgen un namero
pequefio de troncos dendriticos con didmetros de 2 a 3 um. Los cuerpos celulares y el
inicio de los troncos dendriticos (usualmente las primeras 20 um) por lo general carecen
de espinas, aunque en algunas ocasiones se pueden observar espinas en el soma,
segmentos iniciales del axdn y dendritas proximales, pero éstas son generalmente mas
pequefias en comparacion a las espinas que se encuentran en los troncos dendriticos
(Nimchimsky et al. 2002). Los troncos dendriticos comunmente comienzan a bifurcar a
partir de las primeros 10 a 30 um, originando dendritas espinosas secundarias, pero se
puede dar el caso de que las dendritas no presenten bifurcaciones; las dendritas
pueden llegar a tener una longitud que oscila entre 180-240 um [Wilson, 2004; Kita y
Kitai, 1994; Kemp y Powell, 1971; lwahori y Kiyota, 1987; Levine et al. 1986; Graveland
y Di-figlia, 1985]. Estas neuronas proyectan hacia el Globo Pélido y la Sustancia Nigra y
contienen GABA como neurotransmisor; ademas emiten colaterales que establecen
contactos sinapticos con las dendritas, las espinas de las dendritas y el soma de otras

neuronas espinosas medianas [Wilson, 2004].
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Espinas dendriticas

Durante mucho tiempo se pens6 que las espinas dendriticas eran un producto
artefactual de la técnica de impregnacion de Golgi, producidos por una especie de
cristalizacion en forma de agujas que se depositaba de forma eventual en la superficie
de las neuronas. No fue sino hasta 1888 cuando Santiago Ramon y Cajal propuso que
las espinas dendriticas servian para conectar los axones con las dendritas, es decir,
gue estos elementos son la clave en la estructura y funcién de las neuronas [Fisher et
al, 1998; Sorra y Harris, 2000; Lippman y Dunaevsky, 2004; Garcia-Lopez et al, 2007].
Los trabajos realizados por Cajal, siempre presentaban una constancia en sus
resultados; por ejemplo, en las observaciones que realiz6 pudo constatar que las
espinas dendriticas siempre estaban ausentes en el soma y en la region proximal de la
dendrita; la distribucién de las espinas no siempre era homogénea a lo largo de la
dendrita; por lo tanto la espinas no necesariamente tenian que ser precipitados de
plata, ya que se encuentran en cualquier parte de la neurona con la misma intensidad.
Estas observaciones las realiz6 en varias especies (perro, gato, pollo, humano, etc.) y
en varios tipos de células, como en las células piramidales de la corteza cerebral, en
células de Purkinje, neuronas piramidales del hipocampo, etc. Para corroborar que en
efecto las espinas dendriticas no se trataban de precipitados de plata producidos por la
técnica de Golgi, realizé diferentes tinciones, entre estas: el método del Golgi-Cox, el
método de azul de Turnbull, el método de azul de metileno (Fig. 4) [Lippman y
Dunaevsky, 2004; Garcia-Lopez et al, 2007].

En la actualidad las espinas dendriticas se consideran como los principales sitios

de plasticidad sinaptica en el cerebro [Fisher et al, 1998]. Estudios realizados in vivo en
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las espinas dendriticas han demostrado que no son estructuras estaticas, sino
dindmicas y pleomorficas (Dunaevsky et al. 1999; Portera-Calliau y Yuste, 2001;
Valverde, 2002; Kasai et al. 2003), esto se debe a que el citoesqueleto de la espina
dendritica presenta altas concentraciones de actina, confiriéendole la capacidad de de

cambiar su forma y su longitud [Fisher et al, 1998; Matus, 2005].

L

Figura 4: Dibujos publicados por Cajal: (A y B) dibujo mostrando espinas dendriticas de las células de Purkinje de una gallina; (C)
dibujo mostrando células piramidales del corteza de un conejo adulto, tefiidas con azul de metileno [Modificado de Garcia-Lopez et
al, 2007].

Las espinas dendriticas forman los sitios de contacto postsinaptico para la
mayoria de las sinapsis excitatorias e inhibitorias del sistema nervioso central
[Shepherd, 2004], por lo que se considera a las espinas dendriticas como lugares
idoneos para actuar como integradores de la informacion que influye en el sistema

nervioso. Ademas de actuar como enlaces entre los axones y las dendritas, las espinas
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han atraido un gran interés como mediadores de la plasticidad conectiva, siendo
considerados como la base del aprendizaje y la memoria; por lo que cambios
relacionados con la morfologia y el nUmero de espinas estan asociados a cambios en la
actividad neuronal. También se ha estipulado que la forma del potencial de membrana
de las espinas dendriticas determina las sinapsis de entrada, al igual que determinan la
dinamica intracelular de segundos mensajeros como el calcio [Harris y Stevens, 1989;
Fisher et al. 1998; Harris y Stevens, 1998; Dunaevsky et al. 1999; Hayashi y Majewska,
2005 Hering y Sheng, 2001; Yuste y Bonhoeffer, 2001; Yuste y Bonhoeffer 2004;
Nimchimsky et al. 2002; Kasai et al. 2003; Carlisle y Kennedy, 2005; Matus, 2005].

El estudio de las espinas dendriticas constituye una linea de investigacion
relevante porque: A) representan el principal sitio postsinaptico en donde se establecen
las sinapsis excitatorias e inhibitorias, B) son elementos clave en la plasticidad sinaptica
y C) sus alteraciones constituyen el correlato anatomopatoldégico mas consistente en
diversos tipos de deficiencias mentales [Chang, 1952; Koch y Zador, 1993, Fisher et al.
1988; Harris y Stevens 1998;Grutzendler et al. 2002; Hayashi y Majewska, 2005; Fiala 'y

Harris 2008].

Microanatomia de las espinas dendriticas

Las espinas dendriticas en los mamiferos se caracterizan por tener longitudes
que oscilan desde las 0.5-2 um, estan formadas por un cuello el cual puede ser largo o
corto, grueso o delgado, recto o curvo, cilindrico o irregular, ramificados o no
ramificados con todas las combinaciones; poseen una cabeza, la cual puede ser grande

0 pequefa, con formas esféricas, ovaladas e incluso irregulares [Harris y Katar, 1994;
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Harris, 1999; Hering y Sheng, 2001; Yuste y Bohoeffer, 2004]. Esta heterogeneidad en
la estructura de las espinas dendriticas, se puede presentar tanto en las espinas de una
sola dendrita, asi como en las espinas de todas las neuronas; en general las espinas
dendriticas se pueden agrupar en cinco formas generales: delgadas, cortas, en forma
de hongo, en forma de copa Yy filopodios (Fig. 5) [Jones y Powell 1969; Wilson et al,
1983; Koch y Zador, 1993; Harris y Kater, 1994; Sorra y Harris, 2000; Hering y Sheng,
2001; Portera-Calliau y Yuste, 2001; Nimchimsky et al. 2002; Lippman y Dunaevsky,

2004; Yuste y Bonhoeffer, 2004; Fiala y Harris, 2008].
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Figura 5: Clasificacion morfolégica de las espinas dendriticas [Modificado de Hering y Sheng, 2001; Yuste y Bonhoeffer, 2004].

Estas formas presentes en las espinas se pueden agrupar en tres grupos
generales:

e Filopodios: son apéndices dendriticos mas largos y delgados que las

espinas (miden entre 3 y 40 um de longitud) generalmente no tienen

‘cabezas’ (Fig. 6). Los filopodios tienden a ramificarse y curvarse mas

frecuentemente que las espinas, por lo general se encuentran en etapas

tempranas del desarrollo, incluso se ha llegado a pensar que estas
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estructuras dan origen a las espinas dendriticas [Fiala et al. 1998; Hatrris,

1999; Portera- Calliau y Yuste, 2001].

Figura 6: Dibujo esquematico donde se puede observa la morfologia que presentan los filopodios (Tomado de Fiala y Harris, 2008)

e Espinas sésiles: este tipo de espinas son comunmente llamadas espinas
cortas, debido a que no presentan un cuello tan desarrollado como las
espinas pedunculadas (Fig. 7) [Hering y Sheng, 2001; Fiala y Hatrris,
2008].

e Espinas pedunculadas: la cabeza de estas espinas puede llegar a medir
hasta 0.6 um; cominmente se dice que estas espinas presentan una
forma de hongo. En este grupo se presentan dos variaciones:

a) Espinas delgadas con una cabeza pequefia (Fig. 7 a)

b) Espinas delgadas con una cabeza grande (Fig. 7 b)

(a) (®)

Figura 7: Dibujo esquemético mostrando en (a) espinas sésiles (S) y pedunculadas con cabeza pequefia (P). en la figura (b) se
muestran espinas pedunculadas con cabeza grande (G) [Modificado de Fiala y Harris, 2008].
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En algunos casos las espinas se han llegado a clasificar en dos grupos, de
acuerdo al tamafio de la cabeza: espinas pequeias (filopodios y espinas delgadas) y
espinas grandes (espinas cortas, fenestradas y fungiformes) [Kasai et al. 2003]. En
algunos casos las espinas dendriticas pueden ramificarse o bifurcarse, es decir, estas
espinas presentan un solo cuello, el cual se bifurca para dar origen a dos cabezas,
generalmente este tipo de espinas no son muy comunes en las neuronas espinosas
medianas, aunque se les puede observar con mayor frecuencia en dendritas que
presenten una alta densidad de espinas dendriticas (Fig. 8). Cada ramificacion que se
presenta en estas espinas es un patron presinaptico unico y cada ramificacion tiene la
forma y las caracteristicas de una espina simple [Fiala y Harris, 2008; Comery, et al.

1996; Chicurel y Harris, 1992].

Figura 8: morfologias de les espinas dendriticas; cortas (S); en forma de hongo (m); delgadas (t); espinas bifurcadas o ramificadas
(b). Escala 1 um [Tomado de Fiala y Harris, 2008].

Incluso en los trabajos realizados por Santiago Ramon y Cajal, es posible
observar al menos cuatro de los principales tipos de espinas que actualmente se
reconocen como: sésiles, delgadas, fungiformes y espinas ramificadas o bifurcadas.

Ademas pudo constatar que las espinas dendriticas presentaban diferentes tamafios en
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las diferentes areas del cerebro donde se presentaran (Fig. 9) [Garcia-LOpez et al,

2007].

Figura 9: a) Dibujo original de Cajal mostrando filopodios y espinas dendriticas; b) Diferentes tipos de espinas dendriticas dibujadas
por Cajal (en azul) comenzando en el cuadro superior izquierdo: sésiles, delgadas, fungiformes, ramificadas, espinas con espinulas;
la columna del lado derecho corresponde a las mismas espinas sefialadas en la columna izquierda, pero utilizando la técnica de
Golgi [Modificado de Garcia-L6pez et al, 2007].

Las espinas se caracterizan por la ausencia de mitocondrias, microtubulos o
ribosomas. Todas las espinas dendriticas presentan reticulo endoplasmico liso, este
organelo se encuentra relacionado con la sintesis membranal y el almacenamiento de
calcio. Las espinas mas complejas, contienen sacos de reticulo endoplasmico liso
laminado, el cual contiene un material denso, esta estructura se conoce como el
“aparato espinoso”. También carecen de neurofilamentos, pero tanto la cabeza como el
cuello de la espina presentan filamentos de actina, éstos en el cuello estan orientados a
lo largo del aparato espinoso, mientras que en la cabeza forman una cadena densa de
filamentos (Fig. 10) [Koch y Zador, 1993; Harris y Kater, 1994; Harris, 1999; Hering y

Sheng, 2001; Ethell y Pasquale, 2005; Matus, 2005].
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Figura 10: Estructura de la espina dendritica: contienen varios organelos incluyendo reticulo endoplasmico liso (SER). La funcion
del SER en las espinas es la de funcionar como un almacén de calcio intracelular, donde el calcio puede ser liberado en respuesta a
una estimulacién sinaptica. En algunas espinas largas es muy comun observar una estructura conocida como “aparato espinoso”,
este es un organelo caracterizado por pilas de SER. La funcion del aparato espinoso aun es desconocida, aunque este organelo
podria actuar como un depésito o como un relevo para las proteinas de membrana. Vesiculas cubiertas o con apariencia lisa,
algunas veces son observadas en las espinas (particularmente en espinas grandes), como cuerpos multivesiculares, estas
vesiculas no solo se encuentran en la cabeza de la espina, algunas veces dan la apariencia de fusionarse con la membrana
sinaptica. Han sido detectados en los ejes dendriticos poliribosomas, ademas también en la base de las espinas y ocasionalmente
se extienden dentro de las espinas, indicando que la traduccion de proteinas podria ocurrir inmediatamente dentro del
compartimiento post sinaptico [Tomado de Hering y Sheng, 2001].

Existen mdltiples teorias acerca de la funcion de las espinas dendriticas:

1. Como sitios de conexion sinaptica: las espinas se caracterizan por ser
los sitios donde se llevan a cabo las sinapsis tipo |, (sinapsis asimétricas
asociadas a vesiculas esféricas). Posteriormente se realiz6 una
correlacion morfologica de la sinapsis tipo | con la sinapsis excitatorias
glutamatérgicas. También se demostraron las sinapsis tipo Il, las cuales
son presumiblemente sinapsis inhibitorias, este tipo de sinapsis se
presentan exclusivamente en el cuello de la espina [Shepherd, 1996;

Harris y Stevens, 1999; Hering y Sheng, 2001; Ethell y Pasquale, 2005].
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2. Como sitios de dano cerebral: las espinas dendriticas son sensibles a

una gran variedad de condiciones patoldgicas, por ejemplo:

La desaferenciaciéon de la via visual provoca la degeneracién de las
espinas de las neuronas del nucleo geniculado lateral [Globus y
Scheibel, 1967; Valverde, 1967].

En el sindrome de Down las espinas suelen ser delgadas y muy
pequefias, mientras que en el sindrome de Patau las espinas
presentan formas irregulares y son elongadas [Fiala et al. 2002;
Fiala y Harris, 2008].

En la enfermedad de Parkinson, las neuronas espinosas medianas
del estriado suelen perder las espinas dendriticas (Ingham et al,
1989). También en la enfermedad de Alzheimer ocurre una pérdida
de espinas dendriticas en las neuronas del Hipocampo [Proafio y
Aguilar, 2004].

En la esquizofrenia y retraso mental son algunas otras
enfermedades, en las cuales las espinas dendriticas se ven
gravemente afectadas, modificandose la densidad o la morfologia
de éstas [Nimchimsky et al. 2002].

La naturaleza de los cambios que presentan las espinas frente a
estos desdrdenes aun no es entendida; esto podria ser resultado
de desordenes primarios de las neuronas o las espinas; por el
desuso o0 uso excesivo de las sinapsis de las espinas; o los efectos

téxicos del Ca** [Shepherd, 1996]
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3. La espina como unidad de desarrollo sinaptico: la funcion especial de
las espinas es la de proporcionar un aumento en el area receptiva
sinaptica, es decir, las espinas son objetivos especificos para determinar

las entradas sinapticas [Shepherd, 1996; Sorra y Harris, 2000].

4. La espina como una unidad local dendritica de entrada y salida: la
espina puede servir como una unidad sinaptica de entrada y salida de una
sinapsis, esto es debido a que la espina dendritica al ser un
compartimiento neuronal pequefio es capaz de realizar una operacion
completa de entrada y salida en una sola sinapsis.[Shepherd, 1996; Sorra

y Harris, 2000].

5. Espinas como micro compartimentos de Ca®*: La funcion primaria de
las espinas dendriticas es la de proveer micro compartimentos para
segregar sustancias quimicas postsinapticas como el calcio. La
compartamentalizacion ocurre debido a que el cuello de las espinas
dendriticas separa a las espinas de las dendritas algunos micrometros.
Por lo tanto, la espina dendritica, y en particular la cabeza de la espina
puede actuar como un integrador eficiente de diferentes sefales
postsinapticas [Harris y Stevens, 1998; Schiller et al, 1998; Hering y
Sheng, 2001; Yuste y Bonhoeffer, 2001; Yuste y Bonhoeffer 2004;

Nimchimsky et al. 2002 Hayashi y Majewska, 2005].
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6. La espinas como mediadoras de la atenuacion del potencial sinaptico
pasivo: Chang en 1952 propuso que los cuellos largos y delgados que
presentan las espinas estan asociados a una alta resistencia eléctrica que
atenuaria el efecto de le sinapsis en el resto de la célula nerviosa, por lo
tanto el posible efecto de la presencia de cuellos largos se limita a la

propagacion potenciales postsinapticos excitatorios (EPSP’s).

7. Las espinas como promotoras de la sumaciéon lineal de los
potenciales postsinapticos excitatorios: La sumacién lineal es
promovida por la distribucion de las sinapsis en las diferentes ramas
dendriticas, esta misma regla se aplica a la distribucion de las sinapsis en
las espinas, esta linearizacion se cree que promueve la asociacion entre
las sinapsis coactivas que subyacen a la potenciacion a largo plazo (LTP)
[Harris y Kater, 1994; Hortwitz, 1981; Yuste y Bonhoeffer, 2001; Hayashi y

Majewska, 2005].

8. Las espinas dendriticas como neuroprotectores: los efectos que
producen las altas concentraciones de Ca®" provocados por la actividad
sinaptica ha sugerido que el principal papel de las espinas dendriticas es
prevenir a las dendritas de los incrementos de Ca®*, los cuales pueden ser
toxicos para la célula [Shepherd, 1996]. Por lo tanto el principal
mecanismo de la espina, es atrapar Ca**, en el reticulo endoplasmico, en

especial en el aparato espinoso [Hering y Sheng, 2001].
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Antecedentes

Se ha descrito que los somas de las neuronas espinosas de los mamiferos
pueden presentar varias formas, entre los mas comunes se encuentran: somas
redondos, somas piriformes, ovalados, poligonales, esferoides y piramidales [lwahori y
Kiyota, 1987]. Algunos autores han reportado que las neuronas espinosas del
neostriado en rata presentan tipicamente 4 dendritas; 5 a 6 dendritas en el gato, de 3 a
8 dendritas en el raton, 4 a 5 dendritas en el mono y 10 dendritas en el humano.
[Wilson, 2004; Walter et al, 1993: Yenlink et al, 1991; Graveland et al, 1985: Braak y
Braak, 1992; Kemp y Powell, 1971; lwahori y Kiyota, 1987; Wilson et al, 1983]. Las
dendritas de las neuronas espinosas medianas generalmente tienen diametros entre 0.5
y 1.0 um, presentando sus mayores didmetros en las ramificaciones mas préximas de la
dendrita hacia el soma (Wilson et al, 1983). En algunos casos las dendritas pueden no
presentar bifurcaciones. En aquellas dendritas que presentan ramificaciones, estas
surgen después de las primeras 20 um. Las dendritas pueden llegar a presentar
longitudes de 180-240 um [Wilson, 2004: Kemp y Powell, 1971].

Las dendritas dentro de las primeras 20 um a partir de que surgen del soma
presentan una baja densidad de espinas, el mayor incremento de la densidad de
espinas se presenta entre los 20-60 um desde el soma, la mayor densidad de las
espinas dendriticas se presenta a partir de los 50-100 um. La densidad de las espinas
siempre decrece con respecto a la distancia [Wilson, 2004; Wilson et al, 1983; Kemp y
Powell, 1971]. Se ha observado que la distancia media del soma a la aparicién de la

primera espina es de 25 pm en el humano, 22 um en el mono [Graveland et al, 1985],
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20-25 um en la rata y en el gato [Chang et al, 1982; Dimova et al, 1980; Kemp y Powell,
1971]. En algunos mamiferos como el humano, el mono y el gato se ha reportado que la
densidad media de espinas en las neuronas espinosas medianas es de 7.2 + 1.2
espinas/10 um, 15 + 1 espinas/10 um y 26 espinas/10 um respectivamente (Tabla 1)
[Graveland et al, 1985; Braak y Braak, 1982; Dimova et al, 1980; Kemp y Powell, 1971].

La ubicacion de las espinas dendriticas esta dada por su capacidad de regular la
eficiencia sinaptica (Comery et al, 1996). Las espinas dendriticas no presentan alguna
variacion sistematica en cuanto a su distribucion a lo largo de las dendritas [Yuste y
Bonhoeffer, 2004]. Usualmente se llegan a observar algunas espinas en el soma y
segmentos iniciales de los axones, pero estas se caracterizan por ser mucho mas
pequefias y sésiles (Nimchimsky et al. 2002). Las espinas dendriticas pueden presentar
varios tamafios y formas, tanto el cuello y la cabeza de las espinas varian de una
espina a otra [Wilson et al, 1983].

Con ayuda de observaciones en microscopia electronica y de luz se han descrito
tres tipos de espinas en el neostriado rata [Wilson et al, 1983], de mono [Difiglia et al,
1976; Difiglia et al, 1982], humano [Graveland, 1980] y gato [Kemp y Powell, 1971]:

a. Delgadas o pedunculadas
b. Seésiles o cortas
c. Espinas con forma de hongo

En el caso de las neuronas espinosas del neostriado de rata y de gato, se ha
descrito la presencia de espinas multiples o bifurcadas. Las espinas multiples o
bifurcadas, pueden jugar un papel en la extension de la aportacion entre neuronas
vecinas sin estimular. Las espinas multiples pueden reflejar contactos sinapticos

paralelos que modifican relativamente fuerzas que existen entre las conexiones con una
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terminal presinaptica original que modifique los patrones de conexion neuronal. Los
contactos sinapticos muiltiples reflejan un mecanismo apropiado para grupos de
conexiones sinapticas sin un circuito neuronal para obtener un incremento en su control
regulatorio. Incluso se ha relacionado la densidad de espinas ramificadas con el

aprendizaje [Comery et al, 1996].

Soma Soma Troncos Distancia media Densidad media Origen del

(diametro) (forma) dendriticos soma-1° espina de espinas axon

Humano 17 pm esferoide, ovalado, 10 25 ym 7.2+ 1.2 espinas/10 um  soma, porcion  (Braak y Braak, 1982;
Piramidal inicial de la dendrita Graveland et al, 1985)
Mono  15-20 pm ovalado, piramidal 4a5 22 ym 15 + lespinas/10 pm soma, cercano  (Walter et al, 1993;

a una dendrita Yenlink et al,1991;
Difiglia et al, 1976)
Raton  15-18 ym ovalado, redondo 3a7 22.9 = espinas/ pm soma, porcion  (lwahori y Kiyota, 1987;
inicial de la dendrita Avila-Costa,

comunicacién personal)

Rata 10-18 pm ovalado, poligonal 4a7 20-25 pm 10 £ 0.14 espinas/10 um  soma, porcion (Avila-costa, 2001;
Irregular inicial de la dendrita Chang et al, 1982)
Gato 12-18 pm redondo poligonal 5a6 20 pm 26 espinas/20 pm soma, porcion (Kemp y Powell, 1971)

Inicial de la dendrita

Tabla 1. Cuadro comparativo de las principales caracteristicas de las neuronas espinosas medianas de diferentes especies de

mamiferos
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Hipétesis del trabajo
Los ganglios basales en mamiferos, aves y reptiles modernos son muy similares

en cuanto a conexiones y neurotransmisores, lo cual sugiere que se trata de estructuras
conservadas desde el punto de vista evolutivo [Medina y Reiner, 1995]. Dentro del
circuito basico de los reptiles se ha reportado que estos presentan las mismas estirpes
neuronales que se han reportado para mamiferos [Reiner, 1998], entre éstas las
neuronas espinosas medianas. Si la evolucion de los ganglios basales, asi como de las
neuronas espinosas medianas ha sido altamente conservada entonces, se podria
esperar que las neuronas espinosas medianas de los reptiles presenten las mismas
caracteristicas reportadas para mamiferos, en especial en la forma, tamafo y

distribucion de las espinas dendriticas.

Objetivos

Objetivo General

e Describir las neuronas espinosas medianas del estriado de la tortuga Trachemys

scripta elegans.

e Describir la anatomia de las espinas dendriticas de las neuronas espinosas

medianas del estriado de la tortuga Trachemys scripta elegans.

e Comparar las neuronas espinosas medianas del estriado de la tortuga con lo

reportado en mamiferos.

Objetivos particulares
e Describir la morfologia general de las neuronas espinosas medianas del estriado

de la tortuga Trachemys scripta elegans.
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e Describir forma tamafio y nimero de las espinas dendriticas de las neuronas

espinosas medianas del estriado de la tortuga Trachemys scripta elegans.

e Establecer una comparacion de las mediciones realizadas de las neuronas

espinosas medianas de la tortuga Trachemys scripta elegans, con datos

reportados para diferentes mamiferos.

Material y métodos

Se utilizaron cuatro tortugas adultas de la especie Trachemys scripta elegans, sin

distincién de sexo (al menos 15 cm de longitud del plastrén, con una edad aproximada
de uno a tres afos, Hutchinson, 1992). Para el presente proyecto se ha tenido especial
cuidado en utilizar reptiles que no se encuentran protegidos ni en peligro de extincion,
para ello las tortugas se adquieren legalmente a proveedores reconocidos por
SEMARNAT, posteriormente se criaron en condiciones Optimas en el Laboratorio de
Herpetologia de la FES Iztacala.

Los organismos fueron anestesiados con pentobarbital, posteriormente fueron
decapitados para llevar a cabo la extraccion de cerebro, excluyendo los bulbos
olfatorios y el cerebelo, tomandose el estriado para procesarlo con el método de Golgi
(este método con el fin de analizar la citologia de las células), para su observacion y

toma de fotografias se utilizé un microscopio éptico.
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Método de Golgi
A) Induracién del tejido: Las muestras se fijaron en paraformaldehido al 4%

y se dejaron por una semana, posteriormente se sumergieron en una mezcla de
tetradxido de osmio y dicromato de potasio (1 g de tetradxido de osmio — 7 g de
dicromato de potasio en 300 ml de agua destilada) por 7 dias a temperatura
ambiente.
B) Impregnacién argéntica: Las muestras se lavaron con una solucion de
nitrato de plata, para remover el exceso de la solucién de osmio-dicromato, una
vez realizado esto se colocaron en solucién de nitrato de plata al 0.75% por un
dia.
03] Cortes: para la realizaciéon de los cortes, se removid el exceso de la
solucién de nitrato de plata a los fragmentos con papel filtro y se encastraron en
bloques de parafina. La parte libre de la muestra se bafio con alcohol al 95% y se
realizaron cortes de 120 pm de grosor, lubricando constantemente la cuchilla con
alcohol. Los cortes se deshidrataron en dos bafos de alcohol al 96%, dos bafios
de alcohol absoluto y fueron aclarados mediante aceite de esencia de clavo y xilol
(10 minutos para cada paso). Finalmente los cortes fueron montados para su
posterior observaciéon y toma de fotografias con ayuda del microscopio 6ptico
[Kemp y Powell 1971; Bishop 1982; Chang 1982, Bolam, 1984; Ilwaori y Kiyota,
1987; Avila-Costa, 2001].
De los cortes obtenidos se seleccionaron muestras aleatorias de al menos 25
neuronas espinosas medianas por cada tortuga. Para reconocer la ubicacion del
estriado de la tortuga se utilizé el atlas morfolégico del cerebro de la tortuga de Powers

y Reiner, 1980.
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De las neuronas observadas se tomaron en cuenta las siguientes variables (en
micrometros):
e Soma: diametro (eje mayor / eje menor)
e Dendritas primarias (nUmero)
¢ Longitud total de las dendrita
e Numero de bifurcaciones
e Diametro de cada bifurcacion presente en las dendritas, en caso de no presentar
bifurcaciones, se tomd el diametro de la dendrita cercano al soma, y el diametro de
la dendrita distal al soma.
e Numero de espinas dendriticas proximales, medias y distales (# espinas / 10 um)
¢ Morfologia de las espinas dendriticas (forma y tamafio)
e Toma de fotografias
Los datos de los parametros obtenidos, se cuantificaron como medias y errores
estandar (ver apéndice), una vez analizados los datos, se compararon con datos
reportados bibliograficamente en mamiferos.
Con las fotografias que se lograron tomar de las neuronas espinosas medianas,
asi como de las espinas dendriticas, se realizaron reconstrucciones fotograficas,
haciendo énfasis en la morfologia de cada variable estudiada como se aprecia en la

figura 11.
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Figura 11: Fotografia donde se muestra, un modelo de reconstruccion fotografica de un segmento de una neurona; este tipo de
reconstruccion se realizé tomando fotografias de diferentes planos de la neurona, para posteriormente unirlas y asi mostrar una
imagen completa de un segmento especifico de cada neurona estudiada.
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Resultados
La mayoria de las neuronas localizadas en el estriado dorsolateral de la tortuga

(Trachemmys scripta elegans) se caracterizaron por ser neuronas espinosas medianas

(NEM’s). Estas neuronas presentaron formas variadas de soma, la longitud del soma
fue muy poco variable al igual que el nUmero de troncos dendriticos primarios y las
bifurcaciones que estos presentaron, en algunos casos se pudo observar el cono

axonico (Fig. 12).

Figura 12. Microfotografias de neuronas espinosas medianas (NEM's) tipicas en el estriado de tortuga: reconstruccion
fotografica donde se observan las caracteristicas principales de este tipo de neuronas, comenzando por el soma (Figura a y b;
flechas negras) y el surgimiento de los troncos dendriticos (Figura a y b; flechas blancas) de manera aleatoria alrededor del soma,
la mayoria de las dendritas se caracteriza por tener al menos una bifurcacion, pero en algunos casos existen dendritas en las cuales
no se presentan bifurcaciones (figura b; flecha de rombo). Se puede apreciar como la densidad de las espinas dendriticas varia de
acuerdo a la longitud de la dendrita, asi como el grosor de las dendritas. En el caso de estas neuronas, se observa la ubicacion a
partir de la cual pueden comenzar a surgir los axones (Figura a y b; triangulos blancos), del soma, cercano a una dendrita o incluso
dentro del primer segmento del tronco dendritico. Barra de escala 20 pm.
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Soma
En general los cuerpos celulares de las NEM’s presentaron tres formas distintas

siendo estas: a) redondos, b) ovalados, c) piriformes (Fig. 13). De cada soma
que se observd se tomo en cuenta las dimensiones que estos presentaban
midiendo en promedio 14.97 + 0.21 um de ancho por 18.35 + 0.29 um de alto
(Fig. 14); solo en algunos casos, ciertas neuronas presentaron diametros

mayores 0 menores con respecto a la poblacion en general.

Figura 13. Somas de neuronas espinosas medianas (NEM'’s) de tortuga: reconstrucciones fotograficas de neuronas espinosas
medianas del estriado de la tortuga en las cuales se observan las distintas formas que presentaron los somas de estas neuronas;

(a) piriforme, (b, c) redondo, (d) ovalado. Barra de escala 20 pm.
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Figura 14 Grafica de caja que muestra el Didmetro del soma: Se muestra la tendencia de los diametros que presentaron los
somas de las neuronas espinosas medianas de tortuga.

Dendritas
Las dendritas primarias de las NEM’s comienzan a surgir de manera aleatoria

alrededor del soma, estas neuronas presentan 3.35 = 0.08 dendritas primarias en
promedio, los cuales se bifurcan a su vez en dendritas secundarias y terciarias. De las
100 neuronas que se contabilizaron (25 neuronas por cada tortuga), Unicamente se

pudieron estudiaron 251 dendritas, (esto se debi6 a que por la fragilidad que

35



presentaban los tejidos, estos se llegaron a fragmentar durante el proceso de fijado o
tincion, por consiguiente fragmentando a las dendritas).

De cada dendrita se tomé en cuenta el numero de bifurcaciones que
presentaban. De las 251 dendritas que se contabilizaron, 74 presentaron dos
bifurcaciones mientras que 71 Unicamente una bifurcacion; 32 dendritas mostraron tres
bifurcaciones, 16 dendritas con cuatro bifurcaciones, nueve dendritas con cinco
bifurcaciones y 4 dendritas con seis bifurcaciones; solo una dendrita de las 251 que se
contaron presento 8 bifurcaciones. Al igual que lo ya reportado para mamiferos en las
NEM'’s de tortuga también se encontraron dendritas sin bifurcacién alguna, siendo 44

del total de las dendritas contabilizadas (Fig. 15).

NUMERO DE BIFURCACIONES POR DENDRITA
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Figura 15. Gréafica de caja de la proporcién de bifurcaciones por dendrita: Se muestra la proporcion de bifurcaciones que
presentan cada una de las 251 dendritas que se contabilizaron. Las dendritas con una o dos bifurcaciones fueron las mas
abundantes, asi como las dendritas sin bifurcacion, en un solo caso fue posible observar una dendrita con hasta ocho
bifurcaciones.
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Una vez que las dendritas primarias comienzan a surgir del soma estas inician
su primera bifurcacién a partir de las primeras 12.07 + 0.82 um, llegando a presentar
3.18 £ 0.07 um de diametro en promedio (Tabla 2). Se notdé que el inicio de las
dendritas primarias presenta una baja densidad de espinas, mientras que en algunos

casos era comun que no se encontraran espinas dendriticas (Fig. 16).

— L

Figura 16. Troncos dendriticos de las neuronas espinosas medianas (NEM’s) de la tortuga: Reconstrucciones fotogréficas
donde se muestra en (a) el inicio de los troncos dendriticos (flechas negras), estos de caracterizan por tener un mayor grosor al
surgir del soma; en (b) se muestran a mayor aumento los troncos dendriticos de la neurona en la foto (a) donde se observa una baja
o nula densidad de espinas, nétese que las espinas dendriticas comienzan a aparecer cerca de la primer bifurcacion de las
dendritas (flecha blanca), a partir de este punto las espinas dendriticas (flecha de rombo) comienzan a incrementar su densidad.
Barra de escala 20 pm.

Cuanto més distales son las dendritas con respecto al soma, la densidad de
espinas dendriticas es mucho mayor; ya en el segmento final de las dendritas, la
densidad de espinas comienza a decrecer, al igual que el diametro de las dendritas el
cual es mucho menor en comparacion al inicio de la dendrita primaria llegando a

presentar un diametro de 1.16 + 0.09 um (Fig. 17 y 18).
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Figura 17. Segmento inicial y final de las dendritas de las neuronas espinosas medianas (NEM's) de tortuga: En la
microfotografia (a) se observa el inicio de una dendrita espinosa, nétese que presenta un grosor mayor, asi como la densidad de
espinas al inicio es menor (flecha negra); en la microfotografia (b) se muestra el segmento final de la dendrita, el diametro de ésta
es mucho menor con respecto al inicio, la densidad de espinas al final de la dendrita comienza a decaer (flecha blanca), sin
embargo,, no son tan escasas como al inicio del tronco dendritico. Barra de escala 20 pm.
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Figura 18. Gréafica de caja de la distancia entre cada dendrita y diametro de cada dendrita: En (a) se muestra la gréafica de caja
del diametro de cada bifurcacion; nétese como el diametro de tronco dendritico va decayendo conforme este se encuentra mas
alejando del soma; pero cuando este comienza a surgir, el diametro que presenta es mucho mayor. En (b) se observa la distancia
media que existe entre una bifurcacion a otra.
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Axones
El axon de las NEM’'s se caracteriza por surgir del soma, cercano a una

dendrita 0 en el primer segmento de la dendrita primaria (Fig. 19). Una vez que
aparece el axon, este tiene un diametro de 1.30 £ 0.11 um en promedio. Debido a la
fragilidad que presentaban los tejidos, Unicamente se pudo obtener el lugar del cual
surgia el axdén, en algunos casos fue posible seguir un segmento del axén antes de

gue este apareciera fragmentado.

Figura 19. Microfotografias de los axones de las neuronas espinosas medianas (NEM’s) de tortuga: Reconstruccion
fotografica en la que se observa el punto a partir del cual comienza a surgir el axon (flechas), ya sea cercano a una dendrita (a); del
soma (b) o en la primera porcién de la dendrita primaria (c), antes de que se presente la primera bifurcacién de la dendrita. Barra de
escala 20 um.
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Tomando en cuenta el lugar de cual surgia el axon de estas neuronas, se
obtuvieron los porcentajes mostrados en la figura 20, siendo lo mas frecuente que el
axon surgiera del soma.

Punto de origen del axén

14%
N M tronco_dendritico

W soma

cercano a una dendrita

Figura 20. Punto de origen del axdn: Los axones de las NEM’s de tortuga se caracterizaron por surgir de tres puntos principales
de la neurona siendo el principal punto de surgimiento el soma con el 45%; posteriormente el segmento inicial de los troncos
dendriticos con el 41%, mientras que el 14% surgié cercano a una dendrita.

Espinas dendriticas
Las espinas dendriticas en las NEM’s del estriado de la tortuga se observaron

como pequeias protuberancias que surgen a lo largo de las dendritas, presentando
diversas formas y longitudes. La forma en que estas espinas dendriticas surgen en
las dendritas es de manera aleatoria y heterogénea, es decir, hunca se encuentran
mas de dos espinas juntas con la misma forma ni la misma longitud.

Una vez que aparecen las dendritas primarias, las espinas dendriticas
también comienzan a surgir, sin embargo, las espinas que se observan son muy
escasas y en algunas ocasiones no se presentan espinas hasta después de que se

dé la primera bifurcacion de las dendritas (Fig. 21).
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Figura 21. Microfotografias de diferentes segmentos de dendritas de una NEM de tortuga: En (a) se observa una
reconstruccion fotogréafica del inicio de los troncos dendriticos, nétese que en uno de los troncos dendriticos no se presenta
ninguna espina (flecha negra), mientras que en los dos troncos dendriticos restantes (flechas blancas), las espinas dendriticas
comienzan a aparecer. En (b) se muestra el segmento intermedio de una dendrita, en la cual la densidad de espinas es mucho
mayor que al inicio del tronco dendritico. En (c) la densidad de las espinas dendriticas comienza a decaer en el segmento final
de la dendrita, haciéndose mas escasas, sin embargo,, estas no desaparecen completamente como al inicio de los troncos
dendriticos. Barra de escala 20 pm.

Morfologia de las espinas dendriticas
Las espinas dendriticas de las NEM’'s de tortuga presentaron todo tipo de

morfologias: cabezas grandes o pequefias con cuellos largos y muy delgados o
cortos y gruesos, cuellos largos y gruesos e incluso espinas con cabezas muy
grandes en las cuales no se observaba un cuello definido. Para el presente trabajo
se agruparon las espinas dendriticas de las neuronas espinosas medianas del

estriado de la tortuga en cinco categorias de acuerdo a su morfologia.

o Espinas dendriticas cortas: Este tipo de espinas se caracteriza por
presentar cabezas muy grandes o muy pequefas, en estas espinas no se
observa un cuello como tal, ya que la cabeza de la espina se encuentra
directamente conectada hacia el tronco dendritico (Fig. 22). Generalmente
este tipo de espinas se localizan en las partes proximales de la dendrita con

respecto al soma.
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Figura 22. Espinas dendriticas cortas: Fotografia de un segmento de una dendrita de NEM en la cual se pueden
apreciar dos espinas dendriticas cortas (flechas negras); a pesar de no mostrar un cuello como tal, la cabeza de este tipo
de espinas puede presentar varias formas desde cabezas grandes o pequefias, hasta redondas, ovaladas o un poco
alargadas. Barra se escala 5 pm.

e Espinas dendriticas delgadas: Las espinas con este tipo de morfologia
muestran cabezas grandes o pequefias conectadas al tronco dendritico por
medio de un cuello, el cual puede ser largo muy delgado, largo y grueso,

corto muy delgado o corto y grueso (Fig. 23).

Figura 23. Espinas dendriticas delgadas: Reconstrucciéon fotografica de un segmento de una dendrita de NEM de tortuga, en la
cual se puede notar como las espinas delgadas (flechas negras) pueden presentar diferencias en cuanto a su morfologia,
presentandose espinas delgadas con cabezas grandes o pequefias y cuellos delgados o gruesos, largos o cortos. Barra de escala 5
pm.
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Espinas dendriticas dobles o bifurcadas: Estas espinas presentan cuellos
delgados y largos, sin embargo, en algunas ocasiones se observan espinas
con cuellos delgados muy cortos; se noté que el cuello de estas espinas
tienen una bifurcacion a partir de la cual da origen a dos espinas cada una
con una cabeza, aunque las cabezas pueden presentar distintas
dimensiones, es decir, que a partir de un solo cuello conectado hacia el
tronco dendritico, este da origen a dos espinas dendriticas con morfologias

distintas una de la otra (Fig. 24).

Figura 24. Espinas dendriticas dobles: Reconstruccion fotograficas de un segmento de dos dendritas de NEM de tortuga, en las
cuales se muestra la presencia de espinas dobles o bifurcadas, (Figuras (A) y (B), flechas negras), nétese como a pesar de surgir
de una espina en comun las dos espinas que se originan, presentan morfologias diferentes tanto en el cuello como en la cabeza de
cada espina dendritica. Barra de escala 5 um.

Espinas dendriticas fungiformes: generalmente las espinas dendriticas con
este tipo de morfologia, se caracterizan por presentar una cabeza por lo
regular grande, la cual parece tener la parte superior de la cabeza plana; sin
embargo, el cuello de este tipo de espinas puede ser largo o corto, la mayoria
de las veces delgados, muy pocos casos es donde se observa este tipo de

espinas con cuellos gruesos (Fig. 25).
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Figura 25. Espinas dendriticas fungiformes: Reconstruccion fotografica de un segmento de dos dendritas de NEM'’s de tortuga
donde se muestran espinas fungiformes (flechas negras), se puede observar que la cabeza de este tipo de espinas no es
completamente redonda, sino que la parte superior de la cabeza se encuentra totalmente plana, mientras que los cuellos son
delgados. Barra de escala 5 pm.

e Espinas dendriticas en forma de baston: este tipo de espinas,
presentaron una morfologia muy peculiar, ya que una vez que el cuello de la
espina surgia del tronco dendritico, este se curvaba ligeramente, para dar
origen a la cabeza de la espina, quedando esta hacia un costado,

semejando la forma de un baston (Fig. 26).

Figura 26. Espinas dendriticas en forma de bastén: microfotografias de dos dendritas de distintas neuronas espinosas medianas
de tortuga, se observa dos espinas con este tipo de morfologia, nétese que dichas espinas presentan una curvatura en el cuello,
para después dar origen a la cabeza de la espina. Barra de escala 5 um.
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¢ Longitud de las espinas dendriticas
Las espinas dendriticas de las NEM’s, presentan longitudes diversas sin
importar el tipo de morfologias que éstas muestren, ni la posicion en la que se
encuentren. En algunas ocasiones se observaron espinas dendriticas de mas de 2 um

de longitud, llegando a encontrar espinas de hasta 8 um (Fig. 27).

Figura 27. Longitud de las espinas: Reconstrucciones fotograficas de un segmento de tres dendritas diferentes, en donde se
observan los diversos tamafios que pueden llegar a presentar las espinas dendriticas, sin importar la posicion, la morfologia que
presenten y la distancia donde se encuentran las espinas dendriticas Figuras (a) y (b). En la figura (c) se muestra un acercamiento
de dos espinas dendriticas (100 X) donde se puede observar en efecto el tamafio y la variedad de formas que presentan las espinas
dendriticas de las neuronas espinosas medianas de la tortuga. Barra de escala 5 pm.

Tomando en cuenta la morfologia de las espinas, se obtuvieron los siguientes

parametros mostrados en la tabla 2 con respecto a su longitud.
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Tabla 2: Media de las longitudes gque se observaron para cada tipo de espina de las NEM's de tortuga de acuerdo a la morfologia
en las cuales se clasificaron.

Parametros  Espinas delgadas  Espinas fungiformes  Espinas cortas  Espinas dobles  Espinas en baston

Longitud 2.16+0.11 2.58 +0.09 1.29+0.09 2.68 +0.32 2.57 £0.28|

e Densidad de las espinas dendriticas
De acuerdo a los cinco tipos de morfologias dentro de las cuales se clasificaron a
las espinas dendriticas de las NEM’'s de tortuga, se realizO una proporcion en
porcentajes para determinar el tipo de morfologia mas comun en las espinas dendriticas
(Fig. 28); en este caso, las espinas mas abundantes son las espinas delgadas con un
33% del total de las espinas contabilizadas, seguidas de las espinas fungiformes con un
28%, las espinas cortas y dobles con un 21% y 11% respectivamente, finalmente las

espinas con forma de baston representaron el 7% del total.

Proporcidon de espinas
dendriticas
7%
m delgadas
m fungiformes
cortas

21%
m dobles

m forma de baston

28%

Figura 28. Proporcion de espinas dendriticas: Porcentaje correspondiente en cuanto a la proporcion de cada tipo de morfologia.
Las espinas delgadas fueron las mas abundantes seguidas de las espinas fungiformes, mientras que las menos abundantes fueron
las espinas en forma de baston.
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De acuerdo a lo observado en las dendritas de las NEM’s de tortuga, el inicio de
las dendritas primarias de estas neuronas, se caracterizan por presentar muy pocas
espinas encontrando 1.56 £+ 0.27 espinas/10 um, aunque en algunas ocasiones no se
presentan espinas dendriticas conforme surge la primer bifurcacién en las dendritas
primarias, la densidad de espinas incrementa, llegandose a observar 5.67 + 0.15
espinas por cada 10 um en promedio, mientras las dendritas se alejan mas del soma, la
densidad de las espinas aumenta. En el caso de las dendritas que no presentaron
bifurcaciones, la aparicion de las espinas es similar con respecto a las demas dendritas.
Sin embargo, en la porcién final tanto en las dendritas con bifurcaciones y sin
bifurcaciones, la densidad de las espinas decae, siendo menor con respecto a la parte
media de la dendrita, aunque no tan escasas como en el segmento inicial dendrita

primaria (Fig.29).
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Figura 29. Grafica de caja que muestra el nUmero de espinas dendriticas por dendrita: se observa la cantidad de espinas que
se encuentran por cada bifurcacion, (se tomé como referencia 10 pum por cada bifurcacion los cuales fueron utilizados como
referencia para contar el nimero de espinas dendriticas presentes). Notese como al densidad de espinas al inicio del tronco
dendritico es menor, mientras que a partir de la primera bifurcacion la densidad de espinas comienza a incrementar llegando a
presentarse una densidad media de 6.37 espinas/10 um. llegando a la parte final de la dendrita, la densidad de espinas comienza a
decaer.
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Discusion

Con respecto a los resultados obtenidos durante las observaciones realizadas en
las NEM’'s de tortuga, éstas se caracterizaron por ser las neuronas mas abundantes
dentro del estriado de la tortuga. Sin embargo, se lograron encontrar ciertas diferencias
morfologicas, como el numero, densidad y longitud de espinas dendriticas, longitud total
y didmetro de las dendritas, diametro del soma (algunas estadisticamente no

significativas), al ser comparadas con las caracteristicas reportadas para mamiferos

(humano, mono, rata, raton y gato).

El Soma
De acuerdo a las dimensiones y las formas que presentaron los somas de las

NEM’'s de tortuga, estas fueron muy similares con respecto a las neuronas de
mamiferos, siguiendo las clasificaciones realizadas por otros autores, las neuronas de
tortuga podrian ser comparadas con las neuronas espinosas medianas tipo | de raton
[lwahori y Kiyota, 1987], las neuronas espinosas tipo Il de mono [Difiglia et al, 1976],
neuronas espinosas tipo | de humano (neuronas medianas con dendritas altamente
espinosas) [Braak y Braak, 1982; Graveland et al, 1985], neuronas medianas tipo | de
rata [Dimova et al, 1980; Chang et al, 1982], neuronas espinosas medianas en gato

[Kemp y Powell, 1971].

Dendritas
Las dendritas primarias de las NEM’s de tortuga, como ya se ha mencionado,

pueden surgir aleatoriamente del soma, a partir de cual se originan tres dendritas
primarias en promedio; sin embargo, en las neuronas espinosas medianas de
mamiferos, el nUmero de dendritas primarias que presentan puede ser muy variable

[Kemp y Powell, 1971, Difiglia et al, 1976; Dimova et al, 1980; Chang et al, 1982; Braak
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y Braak, 1982; Graveland et al, 1985; Ilwahori y Kiyota, 1987]. En el caso de las
neuronas espinosas de humano, estas pueden presentar hasta 10 dendritas primarias
[Braak y Braak, 1982; Graveland et al, 1985].

Las dendritas primarias de las NEM'’s de tortuga, al igual que en mamiferos
[Wilson, 2004; Kita y Kitai, 1994; Kemp y Powell, 1971; Chang et al, 1982; Iwahori y
Kiyota, 1987; Levine et al. 1986; Graveland y Di figlia, 1985], presentan dendritas
secundarias y terciarias, aunque en ciertas ocasiones pueden tener dendritas sin
bifurcaciones, la extension de estas dendritas, es muy similar a lo reportado en
mamiferos.

Nuestros resultados mostraron que la extension de los arboles dendriticos de las
NEM'’s de tortuga tienden a ser mas grandes a lo reportado para mamiferos [Fiala y
Harris, 2008], por lo cual, podria pensarse que probablemente estas neuronas se
encuentren mas separadas entre si que en mamiferos. Por lo tanto es posible que esta
mayor extension del arbol dendritico que presentan las NEM’s de tortuga, sea necesaria
para establecer y asegurar los contactos sinapticos necesarios con neuronas vecinas.

En el caso de las neuronas de tortuga como ya se ha mencionado, la aparicion
de las espinas dendriticas regularmente se da antes de que se origine la primera
bifurcacion, comunmente antes de los primeros 20 um. En algunas ocasiones, las
espinas dendriticas comienzan a aparecer en los primeros micrometros de la dendrita
primaria, sin embargo, en NEM’s de mamifero la distancia que hay entre el soma y la
aparicion de las primeras espinas dendriticas es generalmente de 25 um en el humano;
22 um en el mono; de 20 a 25 pm en la rata y de 20 um en el gato [Kemp y Powell,
1971; Chang et al, 1952; Braak y Braak, 1982; Graveland et al, 1985; Iwahori y Kiyota,

1987; Yenlink et al, 1991; Walter et al, 1993].
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El Axon
Los axones de las NEM’'s de mamifero principalmente tienen su origen en el

soma,; en algunas ocasiones el axdn puede surgir en la primera porcion de la dendrita
primaria. En las NEM’s de tortuga, el cono axdénico presenta su punto de origen en el
soma, seguido de la primera porcién de la dendrita primaria, aunque también fue muy
comun observar que el cono axonico surgiera cercano a alguna dendrita primaria,
tomando en cuenta lo que ya se ha reportado en mamiferos, en el humano los axones
de las neuronas espinosas medianas pueden tener el mismo origen [Kemp y Powell,
1971; Difiglia et al, 1976; Dimova et al, 1980; Chang et al, 1982; Braak y Braak, 1982;

Graveland et al, 1985; Iwahori y Kiyota 1987; Yenlink et al, 1991; Walker et al, 1993].

Las Espinas dendriticas
La principal caracteristica de las neuronas espinosas medianas del estriado de la

tortuga como su nombre lo dice, es la presencia de espinas y la cantidad que pueden
llegar a tener de estas estructuras. Como se menciono anteriormente, las espinas
dendriticas de las neuronas espinosas pueden presentar cuatro tipos de morfologias,
siendo estas: a) delgadas; b) fungiformes; c) sésiles; d) filopodios (aunque este ultimo
tipo de espinas dendriticas no fue observado en las neuronas espinosas medianas de la
tortuga). [Jones y Powell 1969; Wilson et al, 1983; Koch y Zador, 1993; Harris y Kater,
1994; Sorra y Harris, 2000; Hering y Sheng, 2001; Portera-Calliau y Yuste, 2001;
Nimchimsky et al. 2002; Lippman y Dunaevsky, 2004; Yuste y Bonhoeffer, 2004; Fiala y
Harris, 2008]. Algunos autores han reportado que las principales espinas presentes en
el neostriado de rata y de mono son las espinas: a) delgadas; b) fungiformes y c) cortas

[Difiglia et al, 1976; Difiglia et al, 1982; Wilson et al, 1983]; sin embargo, también se ha
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encontrado que en el neostriado de rata existen espinas dendriticas bifurcadas [Fiala y
harris, 2008; Comery et al, 1996; Chicurel y Harris, 1992].

Las espinas dendriticas presentes en NEM’s de tortuga, se caracterizan por
presentar morfologias variadas las cuales pueden ser comparadas con lo que ya se ha
reportado. Estas espinas dendriticas fueron clasificadas en cinco grupos dependiendo
el tipo de formas que estas presentaran, siendo estas: a) delgadas; b) fungiformes; c)
cortas; d) bifurcadas y e) forma de baston, este ultimo grupo hasta el momento no ha
sido reportado en el estriado de otros mamiferos por lo cual podria ser considerado
como un tipo de morfologia caracteristica de las espinas dendriticas de las neuronas
espinosas medianas del grupo taxonémico de las tortugas (Testudinae).

Algunos autores dividen a las espinas dendriticas en dos grupos, tomando en
cuanta la madurez que presentan, por lo que se habla de espinas maduras, las cuales
se caracterizan por presentar cabezas bulbosas que forman parte de sinapsis
excitatorias, dentro de esta categoria se consideran como espinas maduras a las
espinas delgadas y las espinas fungiformes, las cuales son mucho mas abundantes
dentro del sistema nervioso [Harris, 1999; Bourne y Harris, 2007], tomando en cuenta
los resultados obtenidos, se observd que precisamente estos dos tipos de espinas
dendriticas también presentes en las neuronas espinosas medianas de tortuga fueron
las espinas mas abundantes. El siguiente grupo se considera a las espinas como
espinas inmaduras a las espinas cortas, espinas ramificadas [Harris, 1999; Bourne y
Harris, 2007], estas espinas se encontraron en menor proporcion concordando con lo
que se ha reportado. Tomando en cuenta el Ultimo grupo de espinas que fue
encontrado en las neuronas espinosas medianas de tortuga, las espinas dendriticas

con forma de bastdén presentan caracteristicas similares a las espinas maduras ya que
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se ha observado que estas también presentan cabezas bulbosas al igual que este
grupo, sin embargo, seria necesario la realizacion de estudios posteriores.

La longitud que pueden llegar a presentar las espinas dendriticas oscila de los
0.5 a 2 ym [Jones y Powell 1969; Wilson et al, 1983; Koch y Zador, 1993; Harris y
Kater, 1994; Sorra y Harris, 2000; Hering y Sheng, 2001; Portera-Calliau y Yuste, 2001,
Nimchimsky et al. 2002; Lippman y Dunaevsky, 2004; Yuste y Bonhoeffer, 2004; Fiala y
Harris, 2008 ]; pero en el caso de las espinas dendriticas de tortuga, fue posible
encontrar espinas de hasta 8 um de longitud, sin importar el tipo de morfologia que
presentaran, aunque la mayoria de las espinas dendriticas tenian longitudes de 2.60
pum aproximadamente.

Al observar las NEM'’s de tortuga, parecen tener muy pocas espinas dendriticas,
sin embargo, la densidad media de espinas encontradas es de 6.37 espinas/10 um,
mientras que la densidad maxima que observamos fue de 6.75 espinas/10 um,
comparado con la densidad de espinas dendriticas en mamifero, la densidad de
espinas es menor ya que en el caso del humano su densidad media de espinas
dendriticas es de 7.2 espinas/10 um [Braak y Braak, 1982; Graveland et al, 1985]; en el
mono 15 espinas/10 um [Difiglia et al, 1976]; en el gato 26 espinas/20 pm [Kemp y
Powell, 1971]. Visiblemente la densidad media de espinas dendriticas es casi similar a
lo que se ha reportado en humano, pero a diferencia de la densidad media de espinas
en el mono y en el gato, esta es poco mas del doble de lo que se presentan en las
neuronas de tortuga.

Como bien se sabe, las neuronas espinosas medinas son las principales
neuronas de proyeccion dentro del estriado, ya que constituyen el 95% de las neuronas

presentes dentro de este [Reiner, 1998; Bolam et al, 2000; Wilson, 2004]. Sin embargo,
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una parte importante de la superficie de estas neuronas son las espinas dendriticas. La
densidad y la longitud de las espinas dendriticas fueron los puntos mas variables en
cuanto a la anatomia de estas estructuras. Como se ha dicho, en términos generales
las espinas dendriticas de la tortuga presentaron dimensiones similares a lo que se ha
reportado para mamiferos, sin embargo, en algunos casos la longitud de las espinas
dendriticas rebaso lo establecido para mamiferos. Una explicacion a este fendémeno,
puede ser que la distancia existente entre las neuronas presentes en el estriado sea
mayor en la tortuga que en los mamiferos, o bien que la matriz extracelular sea
diferente en estos reptiles, para asegurar el establecimiento de sinapsis lo mas
eficientes posibles.

Las tortugas que se utilizaron en este estudio, se caracterizan por ser animales
semi acuaticos, por lo tanto son organismos adaptados a resistir ciertos periodos bajo
condiciones de anoxia [Pérez-Pinzon et al, 1992; Lutz et al, 1996; Lutz y Milton, 2004] ;
esto podria también estar relacionado con las caracteristicas reportadas en este estudio
para las neuronas espinosas medianas. Ya que bajo tales condiciones, la poblacion de
neuronas tenderia a ser menor, por consiguiente las neuronas tendrian que extenderse
mas; la densidad de espinas también seria menor y por tanto cierto porcentaje de estas
también serian mas grandes con respecto a las demas; posiblemente, las neuronas
presentarian estas caracteristicas, ya que al recibir menos oxigeno en condiciones de
anoxia, seria mas conveniente para el organismo tener una “proporcidbn menor” de
neuronas con pocas espinas pero mucho mas largas, ya que asi seria garantizado tener
estables estas estructuras para que mantengan un buen funcionamiento sin que esto
llegue a provocar dafos severos al circuito cerebral de dichos organismos; es decir, que

mientras menor sea el nimero de neuronas que se presenten se garantiza el buen
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funcionamiento de este sistema. Es posible que en otros reptiles (P. Ej. terrestres:
Lacertilios, ofidios etc.) se obtengan resultados diferentes por la poca resistencia que
éstos tengan a la anoxia.

Otro punto importante seria que al tratarse a las tortugas como organismos
evolutivamente inferiores a los mamiferos, las complejidad que presenta el estriado de
la tortuga seria mucho menor que en mamiferos, ya que al presentar una corteza de
tres capas (en comparacion con la de los mamiferos de seis capas), hay una menor
entrada cortical al estriado, por lo que las tortugas presentan un menor repertorio de
movimientos estereotipados a partir del cual el organismo pueda ser capaz de llevar a

cabo un movimientos de forma eficiente (Butler y Hodos, 2005).
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Conclusion
De acuerdo a los resultados que se obtuvieron durante este estudio, podemos

concluir que:

e Las neuronas espinosas medianas del estriado de tortuga, presentan
algunas caracteristicas similares a lo ya reportado para mamiferos.

e Se observdé una tendencia en la extension del arbol dendritico que
presentan las neuronas espinosas medianas dentro del estriado de tortuga
siendo ligeramente ser mayor a lo reportado en mamiferos.

e Las neuronas espinosas medianas de tortuga, presentan una menor
densidad de espinas dendriticas, sin embargo, estas tienden a ser mas
largas a comparacion de las espinas dendriticas en las mismas neuronas
de mamiferos.

e Las espinas dendriticas de las neuronas espinosas medianas del estriado
de la tortuga se clasifican dentro de cinco grupos: Fungiforme, corta,
delgada, bifurcada y con forma de baston. Siendo éste ultimo diferente a
lo reportado para mamiferos, por lo que podria tratarse de un tipo de

espina hasta el momento caracteristica de estos organismos
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