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I.- ANTECEDENTES.

A, CARACTERISTICAS GENERALES DEL OJO DE LOS VERTEBRADOS.

El ojo de los vertebrados consiste en un globo ocular en cu
Yo interior hay una serie de c8&maras llenas de liquidos que estd
unido al cerebro por medio del nervio 6ptico. Entre estas c&ma-
ras, en posicibn anterior, se encuentra una lente llamada crista
lino. Las paredes del globo ocular tienen tres capas que son de
afuera hacia adentro: la escler6tica, la coroides y la retina.
La esclerftica es una esfera completa, mientras que la coroides
Y la retina son incompletas. Las dos primeras capas desempefian
funciones de sost&n y nutricibn, en contraste con la retina, que
es la zona sensitiva del sistema ocular y posee una capa pigmen-
taria y una parte nerviosa. En el centro de la mitad anterior
del globo ocular la esclerbtica se modifica y forma una cbérnea
transparente. Hacia adelante también, la coroides y la retina
se unen y modifican formando un cuerpo ciliar en donde se fija
el cristalino. En la parte anterior, a partir de este punto, las
dos capas ya unidas se curvan paralelamente al cristalinoc y for-
man el iris, con una abertura central, la pupila (23).

C6rnea.

La cbrnea es una tfinica de fibras de col&gena ordenadas en
un enrejado geométrico y cubierta por una capa epitelial externa
(2,4). Es un tejido avascular que obtiene su nutricién del fluf{

do intraocular (5). La transparencia y la curvatura de la c6r-
nea son factores fundamentales en la refraccién de los rayos lu-
minosos (2,4). En anfibios, reptiles y aves la cbrnea se mantie

ne himeda por secreciones aceitosas de las glandulas de Harder,

mientras que en los mamiferos existen gl&ndulas lacrimales verda
deras (17).

Esclerética.

La cbrnea se continfia con una envoltura dura, flexible, opa
ca y fibrosa, la esclerbtica (5), que resiste 1lo0s cambios de for
ma del ojo y funciona como capa de proteccibdn y soporte (17).
Puede presentar una banda de cartilago (peces y anfibios) (5,13,
16,20,23,28) o0 hueso (peces, reptiles y aves) (13,16,17,20,23,
28). En los mamiferos no existe tejido 8seo de refuerzo (17).

Coroides.

La coroides se encuentra entre la retina y la esclerbtica
y se continfia con el borde periférico del iris (5,13). Es un te
jido con muchos vasos sanguineos que irrigan la retina (23) y po
see grénulos de melanina que absorben luz extra y previenen que
la imagen se haga borrosa por causa de luz internamente refleja-
da (5,13,23,29). En peces de aguas profundas y en mamiferos noc




turnos se desarrolla en la coroides un sistema de reflexifn de luz
llamado tapetum lucidum (13,16,17), formado por una capa de fibras
conjuntivas o una hoja de cristales de guanina. Esta estructura
permite ahorrar los escasos rayos luminosos, ya que amplifica el

estimulo y refleja la luz transmitida hacia atr&s a través de la
retina (5,13,16,23).

En los peces se ha reportado la presencia de dos estructuras

anexas: la gldndula de la coroides y ‘el proceso falciforme (5, 13,
16,17).

Muchos peces tienen los vasos sangufneos agrupados en una glén
dula coroidea en forma de suela de zapato localizada entre la coroi
des y la escler6tica, formando un arco alrededor de la salida del”
nervio 6ptico (5,13,16). Se cree que esta gl&ndula proporciona oxi
geno a los te]idos vecinos, especialmente a la retina, y puede ac-
tuar como amortiguador contra la compresién del globo ocular (16).

La parte mds interna de la coroides que estd justo detr&s de
la retina se modifica en una estructura que se proyecta a través de
la hendidura 6ptica en la cé&mara posterior del ojo, llamada proce-
so falciforme (5,13,16,17). Es una prominencia en forma de hoz muy

vascularizada y pigmentada (5,13,16), y se cree que tiene una fun-
cibn nutritiva (13).

En los anfibios se ha reportado que la coroides puede incluir
tejido cartilaginoso (28).

En muchos reptiles la coroides soporta un proceso vascular Yy
pigmentado llamado conus vascular, que se extiende desde la pared
del globo ocular hasta el humor vitreo, y se cree gque pueda tener
como funcibn nutrir a las c&lulas de la retina (17,28,29).

La coroides de las aves es muy vascularizada y muy gruesa
(20) y en algunos casos se ha observado tejido 6seo (28).

La coroides de las aves soporta una estructura que se extien-
de desde la pared del globo ocular hasta el humor vitreo, llamada
pecten oculi o peine ocular. Es una estructura plegada que tiene
muchos vasos sanguineos y cé€lulas pigmentarias (17,20,28), y estéd
situada en el punto ciego originado por la entrada del nervio 6p-
tico, con el &pice dirigido hacia el cristalino (20). Los nutrien
tes llegan hasta la retina por medio de esta estructura difundién-
dose a través del humor vitreo (17,20,28).

La presencia de una gran vascularizacibn y de microvellosida-
des en el pecten llevaron a Denissenko (1881), Mann (1924) y Walls
(1942) a asignarle funciones nutritivas o secretorias (20). Por
otra parte, se ha pensado también que el pecten tenga una funcibn
en el ajuste de la presién intraocular durante la acomodacibn, ayu
dando en el enfoque y aumentando la agudeza visual (17).




Muchos investigadores han comparado el pecten de las aves
con otras estructuras muy vascularizadas que se encuentran en
otros vertebrados, como el conus vascular de los reptiles vy el
proceso falciforme de los peces (20).

La coroides de los mamiferos es amplia y muy vascularizada,
pero no soporta ninguna proyeccibédn al interior (20).

Iris.

Or.lando el borde del cristalino se encuentra el iris, dis
co pigmentado y muy vascularizado fijado a la parte anterior
del cuerpo ciliar (5,16,20). Tiene una abertura central, 1la pu
pila, que controla la cantldad de luz que atraviesa el crlstall
no y que llega a la retina, lo que se logra por medio de mfiscu-
los radiales (16,23). El iris presenta un endotelio, un estroma
de tejido conectivo fino con algunas fibras y muchos fibroblas-

tos y cromat6foros, una capa de vasos sanguineos y una capa mus-
cular.

Cédmaras y Humores del Ojo.

El globo ocular contiene espacios llenos de lfiquido, los hu-

mores, gque dejan pasar los rayos luminosos (23). Entre la cb6r-
nea y el iris se encuentra la cé@mara anterior del ojo, llena de
una solucibn salina y clara, el humor acuocso (5,16,23). Por de-

trds del cristalino se encuentra la c8mara posterlor del ojo, lle

na de humor vitreo, una matriz transparente y de consistencia ge-
latinosa (2,5,23).

Este sistema de dos fluidos persiste en todos los vertebra-
dos; en los peces y los anfibios es notable el hecho de que el
enfoque se logra a través del avance o la retraccién del crista-
lino dentro de la cémara anterior, y el viscoso humor vitreo im=-

pide que é&ste se desplace hacia la c&mara posterior (5,13,16,17,
23).

Cristalino.

El cristalino est8 constituido por capas concéntricas de fi
bras de coligena v células transparentes sin ningQin suplemento
nervioso o sanguineo (5).

Ya que el cristalino de los peces es muy rigido y no se pue
de flexionar, el mecanismo de acomodacifn se da por cambios en la
distancia retina-cristalino por medio de desplazamientos de este
Gltimo a través de contracciocnes del misculo retractor lentis, u-
nido dorsalmente al cristalino (5,13,16,17,23).

El cristalino de los anfibos es mis aplanado y debe su des-
plazamiento a la contraccién de los misculos dorsal y ventral del
protractor lentis (17).




La acomodacibdn en todos los amniotas se lleva a cabo por me-
dio de cambios en la forma del cristalino m8s que de su posicibn,
y &sto se logra por accibn de mfiisculos estriados ciliares (mfiscu-
lo de Brucke y misculo de Crampton) (17,20).

Retina.

Rambén y Cajal (1892) definib a la retina como un pedazo de
cerebro colocado fuera del cri8neo, ya que en la etapa inicial de
su desarrollo embrionario los esbozos retinianos son un par de eva
ginaciones del prosencéfalo (2,3,4,7,12,14,23). La retina es una
delgada capa de tejido nervioso en donde tiene lugar la recepcidn
y transmisibn del estimulo visual (25). Es la. pared mds interna

del ojo y esté constituida por diez capas de c€lulas y fibras que
se conectan entre st (7).

Los detalles sobre las capas y las cé€lulas de la retina se
considerar&n mé&s adelante.

Tracto Optico.

Las fibras de la retina convergen en la parte central poste
rior, atraviesan esta capa y se dirigen hacia el techo del cere-
bro a lo largo del tallo del ojo. Cuando llegan al piso del cere
bro anterior los nervios 6pticos dan lugar al guiasma 6ptico, en
forma de X; aqui las fibras del nervio 6ptico derecho pasan al la
do izgquierdo y viceversa. Este cruzamiento de fibras se llama de
cusacibn (23). Las fibras se dirigen entonces al centro 6ptico pri
mario, que es el nficleo lateral geniculade del metat&lamo, y de
aqui al centro visual de la corteza cerebral (25,29).




B. LA RETINA DE LOS VERTEBRADOS.

a) Caracteristicas Generales.

En la retina encontramos tres tipos de neuronas principales
conectadas sucesivamente y que del exterior al interior son:
1) fotorreceptores, que son las neuronas de primer orden y po -
seen el polo sensible hacia el epitelio pigmentario, de manera que
el rayo luminoso atraviesa toda la célula antes de alcanzar el po-
lo receptivo; 2) células bipolares, que son las neuronas de segun-
do orden y son llamadas también neuronas internunciales; y 3) célu
las ganglionares, que son las neuronas de tercer orden (25,28,29).
Adem&s, existen otros dos tipos de neuronas, las células horlzonta
les y las células amécrinas, que hacen conexiones entre las neuro-
nas principales. A lo largo de toda la retina se encuentran célu-
las de neuroglia que separan a unas neuronas de otras. Debido a
la disposicidn de los nficleos celulares, de las prolongaciones ci~-
topldsmicas y de las regiones sin&pticas de estas cé&lulas en la re
tina, se distinguen diez estratos al microscopio foténico:

l.- Epitelio Pigmentario.- Es la capa mis externa de la retina y
estd constituida por un epitelio cGbico simple cuya membrana
interna presenta numerosas digitaciones que rodean a los seg-
mentos externos de los fotorreceptores.

2.- Capa de Fotorreceptores (Conos y Bastones).- Est& constituida
por los segmentos externo e interno de los fotorreceptores y
por una estructura de conexifn entre ambos.

3.- Membrana Limitante Externa.- Est& formada por los pies termi

nales de las cé&lulas gliales de MHller, que se aplanan y se
unen entre si.

4.- Capa Nuclear Externa.- Contiene los ncleos de los fotorrecep
tores.

5.- Capa Plexiforme Externa.- En ella se localizan las sinapsis de
los fotorreceptores con las cé&lulas bipolares y horizontales.

6.- Capa Nuclear Interna.- Contiene los nficleos de varias células,
que de afuera hacia adentro son: horizontales, bipolares, de
MHller y am&crinas.

7.- Capa Plexiforme Interna.- Contiene las sinapsis de las células
bipolares con las células ganglionares y amécrinas.

8.~ Capa de C&lulas Ganglionares.- Est8 constituida por neuronas
multipolares que pueden formar varios estratos.

9.- Capa de Fibras Opticas.- Contiene los axones de las células
ganglionares que constituyen el nervio 6ptico.




10.- Membrana Limitante Interna.- Estd formada por las prolonga-
ciones citoplasmicas aplanadas de las c&lulas de MHller, que

se unen entre sf y que estén apoyadas en una membrana basal.
(7,21,23,28,29) (Esq. 1).

La disposicidédn de las células y el espesor de la retina varia
en las distintas regiones del ojo y en las distintas especies ani-
males. En determinadas &reas es muy delgada y se reduce casi a fo
torreceptores. La regibtn mids gruesa de la retina es la macula lu-
tea, en donde se localiza una depresibn llamada fovea centralis,
gque es el punto de visibn mids aguda. En esta 8rea es notable el
alto nGmero de conos y células ganglionares, dispuestas con mayor
regularidad que en otras regiones de la retina. Ademds, los conos
son muy delgados, las células bipolares mas numerosas, sus exten-
siones dendriticas mds cortas y el curso de las fibras de los fotor
receptores y de las cé&lulas bipolares es oblicuo (21,28,29). Hacia

la periferia de la retina disminuye el nfimero de cé&lulas y se desdi
buja su estratificacidn (28,29).

En términos de sus tipos celulares principales y de sus capas,
la retina mantiene una estructura relativamente similar en todos
los vertebrados. Sin embargo, las retinas se han clasificado en
simples y complejas; en las iltimas existen m&s variedades de tipos
celulares en cuanto al tamaho, nGmero y extensifn de sus arboriza-
ciones, estratificacibn de é&stas y mayor complejidad en los patro-
nes de conexidn con otras células. Esta divisién resulta muy inte-
resante porque no sigue una progresibén evolutiva; por ejemplo, las
ranas, las palomas y los conejos poseen retinas complejas, mientras
que los primates, incluyendo al hombre, tienen retinas simples (25).

Tipos Celulares y Capas de la Retina.

1.- Epitelio Pigmentario.

Es un epitelio columnar de una sola capa de células con el nG-
cleo central o basal y generalmente no hay nucleolos. Su ipice es-
td en estrecho contacto con los fotorreceptores y en su base presen
ta una compleja lamela basal, la membrana de Bruch, derivada de la

membrana basal del epitelio y de los capilares coroideos (19,23,
31).

La membrana plasm8tica de las células epiteliales presenta
grandes plegamientos en su extremc basal. En esta regifn y en la
parte apical de la c&lula se observan vesiculas pinociticas, lo
que sugiere gue hay transporte de materiales de uno a otro lado de
la c&lula. Estudios con microscopio electrf4nico han revelado que
las paredes de los capilares de la coroides poseen numerosas fenes-
traciones, lo que sugiere que existe un transporte de materiales
desde la red capilar coroidea a través del epitelio pigmentario ha
cia los fotorreceptores. Por otra parte, existe evidencia de que
en el extremo apical de la cé&lula pigmentaria est8 siendo ingerido
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material que probablemente es transportado hacia los capilares
de la coroides (19,28,31).

En el extremo apical de la célula epitelial la membrana
plasmética desarrolla largas extensiones que se interdigitan
con los segmentos externos de los fotorreceptores (5,19,28).
En los mamiferos, los espacios entre estas interdigitaciones
estin ocupados por mucopolisac&ridos (6,31).

En los peces, anfibios y aves, la melanina que contienen
estas c&lulas migra hacia las extensiones citopl&smicas duran-
te la adaptacibn a la luz, y regresa a su nivel basal durante
la adaptacibn a la oscuridad (5,19,28,31). La migracién de me
lanina hacia las extensiones epiteliales en condiciones de alta
iluminacibdn se ve acompafada de una alteracibn simultinea de la
longitud de conos y bastones. E1l segmento interno de los conos
se contrae, es decir, la célula se aleja del epitelio pigmenta-
rio, mientras que el pigmento de &ste envuelve a los bastones
elongados. En condiciones de oscuridad ocurre el proceso con -
trario: los grédnulos de melanina se concentran en los cuerpos
celulares del epitelio pigmentario cerca de la coroides, y los
segmentos internos de los bastones se contraen, mientras gque
los conos se elongan (5,16). En los mamiferos no se han des-
crito movimientos de fotorreceptores, solo de melanina.

Las células epiteliales contienen paquetes de vesfculas
membranosas aplanadas llamados cuerpos mieloides, que son espe

cializaciones del reticulo endoplasmico, de funcibn desconoci-—
da (6,19,27).

Las cé&lulas epiteliales contienen ademds inclusiones gque
parecen ser fragmentos de los segmentos externos de los fotor-
receptores, englobadecs probablemente por la parte apical; sin
embargo, el proceso no ha sido observado. También se presen-
tan inclusiones parecidas a lisosomas O &reas de degradacién y
digestibn citopl&smica de estos fragmentos (6,19,31). Los pro
ductos finales de digestién son removidos hacia los capilares
de la coroides (19). Tal proceso es fundamental en la regula-
cibn del crecimiento y renovacibén de los segmentos externos de
los fotorreceptores (19,31).

2.- Capa de Fotorreceptores: Conos y Bastones.

El fotorreceptor es elongado (6,18,31), polarizado y seg-
mentado; dentro de cada segmento estéin compartamentalizados los
constituyentes celulares, lo que lleva a una localizacibn preci
sa de procesos metab6licos que rara vez se encuentra en otros
sistemas celulares en los vertebrados. Estas células reciben la
luz y la absorben a trav€és de una masa de pigmentos densamente
empaquetados. Este proceso altera las mol&culas y se desencade-




na una compleja secuencia de eventos intracelulares gue tranfor-
man la senal, la desplazan desde un extremo de la c&lula hasta el
otro y de aqui pasa a neuronas de segundo orden. Después de trans
mitido el impulso visual, la cé&lula puede reconstituir r&pidamen-

te estas moléculas, y mantener, reparar y renovar cada componente
de su maguinaria metabBlica (31).

El fotorreceptor tiene un segmento externo elongado en el gue
estdn concentrados los pigmentos fotosensibles. En la base del seg
mento externo la célula se encuentra constrefiida en una estructura
de conexifn. A continuacibn se encuentra el segmento interno, gque
estd subdividido en 2 zonas: el elemento elipsoide, que es la zona
adyacente a la estructura de conexifn y corresponde a una agrega -
cidn densa de mitocondrias, y el elemento mioide, que contiene el
aparato para la sintesis de proteinas, lipidos y otras macromolécu
las. Este elemento termina abruptamente dando paso a una fibra,
extensifn citopld&smica que contiene el nficleo. La fibra termina en
un cuerpo sindptico especializado que esta asociado con neuronas de
segundo orden (6,31). Esta organizacibdn segmentaria de los fotor-

receptores se repite en todos los vertebrados que han sido estudia-
dos (31) (Esg. 2)..

De acuerdo a la forma de los segmentos externos, asi como a
caracteristicas morfolbégicas y fisiol8gicas de los fotorreceptores,
&stos se han clasificado en conos y bastones. Schultze observé gque
las retinas dominadas por bastones tienden a presentarse en anima-
les nocturnos, mientras que aquellos animales cuyas actividades son
diurnas poseen retinas dominadas por conos. A partir cde esta corre
lacién los bastones se denominaron receptores escotbdpicos, de vi -
sién nocturna, y los conos receptores fotbOpicos, de visidn diurna
(6,18,25,30,31). La retina central o fovea, con mayor n@mero de co
nos, es el 8rea de visibn fotbpica OSptima, mientras que la retina
periférica, con mayor proporcién de bastones, se usa para la visibn
escotbpica (23,30). Por otra parte, los conos dan la sensacién de
color e imigenes muy detalladas y los bastones im&genes en blanco y
negro y mis borrosas (23). Sin embargo, esta correlacién forma-fun
cibn no es tan estricta, como lodemuestran fotograffas con microsco
pio electrbnico de segmentos externos de algunos conos de mamiferos,
los cuales no necesariamente tienen una forma cbnica: los extremos
est&n truncados y algunos parecen aproximarse a cilindros cuyo di&-
metro basal aumenta sdlo en la regibdn de unién con el segmento in -
terno. Asimismo, se ha asociado la presencia del pigmento fotosen-
sible rodopsina con los bastones; sin embargo, las observaciones de
bastones rojos y verdes en la rana (Nilsson, 1965) demuestran que
no necesariamente ocurre dicha relacibén (6). Vemos pués, que se
requiere de muchos estudios para inferir la gqufmica y la fisiologfa
de los fotorreceptores a partir de su forma, puesto que su morfolo-
gfa varfa no solo de animal a animal, sino también de regifn a re -
gibén de la retina (6,18).
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Por otra parte, es importante hacer notar que existen retinas,
como en las lagartijas diurnas, que s8l0 poseen conos; otras pre
sentan Gnicamente bastones, como en los teleb8steos de aguas profun
das y finalmente, las retinas de humano y paloma, entre otras, con
tienen una poblacifn heterogénea de fotorreceptores (5,13,16,27,31).
Ademis, en algunos animales se presentan fotorreceptores pareados
que incluyen elementos similares, fotorreceptores gemelos, o dife-
rentes, fotorreceptores dobles. La luz se mueve a través de ellos
como si fueran una sola cé&lula. El significado aparente de tal a-
rreglo seria el de permitir a dos c&lulas muestrear porciones idén
ticas del campo visual, dando la posibilidad de que la informacién
se maneje de manera distinta por cada una de ellas (6).

Las células visuales estén separadas unas de otras por los
procesos de las cé€lulas de Mfiller. Cerca de la base de los segmen
tos internos de los fotorreceptores, las membranas celulares cont1
guas de ambos tipos celulares est&n engrosadas, lo que crea un sis
tema de pies terminales que constituye la membrana limitante exter-
na. Numerosos y finos procesos microvellosos de las cé&lulas de
Mliller se proyectan mis allsd de esta membrana para rodear la base
del segmentc interno. Se cree gue las células de MHller tienen la
funcibn de nutrir a los fotorreceptores, puesto que en retinas avas
culares las células de M#ller poseen glucbSgeno (28,31).

Segmento Externo.

Estudios hechos con microscopio electr6nico revelaron que los
segmentos externos de conos y bastones de numerosos vertebrados co
mo rana (Porter, 1957; Yamada, 1957), ratén y conejo (De Robertis,
1956) y hombre (Yamada y col., 1958), estdn constituidos por pilas
de discos lamelares o s&culos aplanados de doble membrana estrecha
mente empaquetados y orientados en &ngulos rectos al eje de la cé-
lula (6,18,28,29,31). Es notable la regularidad de la organizacibn
y la densidad lamelar (31). Cada lamela mide 250 A de grosor y es-
ti separada una de otra por un material menos denso. Cada membrana
de la lamela tiene de 50 a 75 A de grosor (29). Estos sacos estén
envueltos por la membrana celular y en ciertas especies se ha obser
vado continuidad entre &sta y los sacos basales (6,31). La diferen
cia principal entre los sacos de conos y bastones es la presencia
de un contorno ondulado en los fltimos (6).

Los sacos consisten de capas transversas alternantes de lipi-
dos y proteinas. Los lfipidos son peliculas arregladas longitudinal
mente y son bisicamente fosfolipldos, mientras que las proteinas
est&n orientadas transversalmente; &stas son estructurales e inclu=-

yen a la opsina, la cual representa la proteina del pigmento visual
(31).

Los segmentos externos son continuamente renovados (6,28,31).
Los discos membranosos se forman por plegamientos sucesivos de la
membrana celular al nivel de la estructura de conexibn, dando lugar
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a un disco de 5 capas de 100 a 150 A de espesor. En el extremo
basal del segmento externo en crecimiento se van formando nue -
vas invaginaciones que van desplazando gradualmente y en direc-
cibn apical a los discos mis viejos (6,31). La regién de unién
con la membrana externa se contrae y puede desaparecer completa
mente dejando al disco aparentemente "flotando" y sin conexién
con la membrana de la cual se derivd (31).

Los constituyentes proteicos y lipidicos de estas unidades
membranosas se sintetizan en la porcién mioide del segmento in-
terno y son desplazados hacia el segmento externo (Nover Y
Schultze, 1960) a través de la estructura de conexién por cana-
les citoplasmicos formados por la disposicién radial de las mi
tocondrias en la base de esta estructura (6,31). En los conos
no se ha observado el proceso de formacién de discos, pero expe

rimentos con autorradiograffia muestran que hay renovacién regu-
lar de sus componentes (28).

Los pigmentos visuales de los fotorreceptores constituyen
la mayor parte del segmento externo (6,28,29). La estimulacién
de estos pigmentos por la luz ocasiona una descomposicién guimi
ca de sustancias fotoladbiles (Murray, 1952) iniciando una serie
de impulsos nerviosos que culminan con la percepci®n visual (5,
16,31). Sin embargo, no se sabe cbtmo se transforman estos cam-
bios quimicos en impulsos elé&ctricos (16,31).

Todos los pigmentos visuales conocidos de los vertebrados
est&n constituidos sobre el mismo patrdn general, consistiendo
en una proteina, opsina, combinada con un is6mero del aldehido
de la vitamina A, (retineno ,) o del aldehido de la vitamina A
(retinenoz) (5,1%,29,31). L%s pigmentos conocidos son los si-
guientes:

Rodopsina: (retineno1 + opsina de bastones) Para
Porfiropsina: ’ (retineno2 + opsina de bastones) bastones
Iodopsina: (retineno1 + opsina de conos) Para
Cianopsina: (retineno2 + opsina de conos) Conos (29)

Los peces marinos y los vertebrados terrestres poseen rodop
sina, mientras que los peces de agua dulce poseen porfiropsina
(5,16,29,31). Sobre los pigmentos iodopsina y cianopsina el cono
cimiento gue se tiene es muy escaso.

Estructura de Conexibn.

Es un tallo estrecho de aproximadamente 0.3 pm de di&metro
(31) a lo largo del cual hay un cilio formado por 9 filamentos
dobles (6,28,29,31) que termina en el &pice del segmento interno
en un cuerpo basal complejo, que es un centriolo modificado (6,
28,31).

A
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Este cilio, a diferencia de los cilios mbviles presentes en otros
sistemas, carece del par de filamentos centrales (6,28,29,31).

Puesto que esta estructura es el sitio de conexibén entre los seg-
mentos externo e interno, debe desempenar un papel muy importante

en la conduccibn de impulsos y en la transferencia de materiales
(6,29,31).

Segmento Interno.

La base de la estructura de conexibn estd embebida en el &pi
ce de la porcibn elipsoide del segmento interno, gue contiene gran
cantidad de mitocondrias (6,28,29,31) distribuidas paralelamente
al eje longitudinal de la c&lula, excepto en la base del cilio, en
donde estén orientadas radialmente (31). Adem&s, en esta regién
se encuentra un segundo centriolo (6,31).

Muchos conos de anfibios, reptiles y aves contienen una gran
gota aceitosa y pigmentada en el apice del segmento interno (6,29)
que parece bloquear el paso de materiales solubles en agua que en-
tran o salen del segmento externo. En los conos pareados de la pa
loma suelen presentarse solo en uno de los elementos (6). Estas
gctas est8n situadas de tal manera que actfan como filtros de la
luz que llega hasta los pigmentos del segmento externo, su color

varfia segln el animal y su funcifn en la visibn en color es desco-
nocida (29).

Ademds, en el segmento interno de algunos fotorreceptores de
anfibios, reptiles y aves, existen complejas acumulaciones de sis-
temas membranosos y glucdgeno conocidas como paraboloides, también
de funcidén desconocida (6,31).

Por otra parte, en la porcidn mioide del segmento interno
Kuwabara (1965) reporta la presencia de microt@ibulos y microfila-
mentos, algunos de los cuales recorren todo el fotorreceptor. No
se sabe con seguridad si estén involucrados en el mecanismo de con
traccibn de esta parte de la c€lula que se presenta en algunos gru
pos de vertebrados (6,31). (Esqg. 3)

3.- Membrana Limitante Externa.

La forman los pies terminales de las células de M#ller que se
aplanan y se unen entre si, y que estén localizadas entre los fo-
torreceptores. Esta situada a nivel del extremo basal del segmen
to interno de los fotorreceptores, y permite un paso selectivo de
sustancias y de corrientes elé&ctricas (6).

4.~ Capa Nuclear Externa.

La capa nuclear externa (CNE) contiene los nficleos de los fo-
torreceptores, los cuales son generalmente ovales o esféricos, a
veces irregulares, y usualmente tienen uno o m&s nucleolos. El1 nf




Esq. 3.- Diagrama que ilustra las similitudes béasicas en la
organizacibén de distintos tipos de fotorreceptores de verte-
brados y en distintas especies. Las cé&lulas est&n dibujadas
a escala, de manera que pueden apreciarse diferencias en ta-
mano relativo. A: bastbén verde, y B: bastbdn rojo de la retina
de la rana; C: bast6dn humano; D: bastén de rata; E: un tipo
de bastdn encontrado en la retina de la lagartija Gecko gecko;

F: cono humano. En G se representa un cono doble de la retina
de la rana; el cono accesorio (izquierda) contiene un parabo-
loide (p), vy el cono principal (derecha) contiene una gota a-
ceitosa (g). Otras abreviaturas: se, segmento externo; e, e-
lipsoide; m, mioide; n, nficleo; cs, cuerpo sindptico.

(Tomado de Young, 1969).
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cleo puede encontrarse a distintos niveles en la fibra del fotor-
receptor y alrededor de &1 corren neurofibrillas que se continfan
dentro de la fibra, terminando en el cuerpo sinfptico. El nficleo
contiene ademds cantidades considerables de gluc6geno (31). En

general, el nficleo de los conos suele ser mi&s ténue y mayor gque
el de los bastones (28).

5.- Capa Plexiforme Externa.

La capa plexiforme externa (CPE) suele ser muy delgada y con-
tiene las terminales de lcs fotorreceptores, de las c&lulas bipola
res Yy horizontales, incluyendo sus conexiones sin8pticas (25). -

La fibra del fotorreceptor es delgada, de 0.5 nm en los basto
nes y de 1.0 a 2.0 pm en los conos, y su longitud varia segfin la
especie. A lo largo de esta fibra se pueden observar finos f£ilamen
tos arreglados longitudinalmente, semejantes a los que se presentan
en axones neuronales (6,31).

Los cuerpos sindpticos de los fotorreceptores se describen co-
mo esférulas si son pequefios y redondeados, y como pediculos si son
grandes con la base cbnica y aplanada (6,25). Ambos se han descrito
en conos y bastones, y no existe una correlacibn precisa de un tipo
de fotorreceptor con un tipo de cuerpo sinfiptico. Asi, en algunas
retinas, como la de la paloma, sb8lo se observan pedfculos, aungque
existen conos y bastones; en otras, como la humana, los bastones
terminan en esférulas y los conos en pediculos; finalmente, en el
ratédn tecdos los fotorreceptores parecen ser bastones, pero se obser
van numerosas esférulas y pediculos (6).

Se han reportado numerosos contactos sinfpticos entre los fo-
torreceptores, los que se dan entre pediculos (Sj8strand, 1965;
Sj¥strand y Mountford, 1968) y entre pedfculos y esférulas (Sj8s-
trand, 1958), formandose asf una red de fotorreceptores interconec
tados (6, 15,25,26). Los contactos consisten en contigliidades ce-

lulares (Cohen, 1965) y se cree sean del tipo de los desmosomas
(6,31).

AdemSs, existen contactos entre los fotorreceptores y las cé-
lulas bipolares y horizontales. La caracteristica més notable de
los cuerpos sindpticos de los fotorreceptores es la invaginacién
que sufre la membrana plasmitica como consecuencia de la insercibn
de los procesos de c&lulas bipolares y horizontales en ella (6,25,
25,31). Los patrones de conexibn varian de bastones a conos, pero
en general la invaginacibén en el fotorreceptor contiene un proceso
central dendrftico de una célula bipolar flangqueado por dos proce-
sos dendrfticos o axbnicos de una cé&lula horizontal. Los tres pro
cesos localizados en cada invaginacibén se denominan trfada (6,25)
(Esq. 4).

Por otra parte, en posicifn opuesta a una triada, en el cito-
plasma del cuerpo sinfptico del fotorreceptor, existe una estructu
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Conexiones sinépticas en la capa plex forme externa de la
retina de los primates. A: conexiones de un bastén (BA) con termina
les de células bipolares (B) y horizontales (H). B: conexiones de
un cono (C); ver contactos superficiales (s).
(Tomado de Sheperd, 1974}).
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Esg. 5.~ Conexiones sinfpticas en la capa plexiforme interna de la

retina de los primates. A: conexiones entre terminales de cé&lulas

bipolares y amicrinas (A) y dendritas de ganglionares (G). B: cone

xiones de la retina compleja dc rana. (Torado Aa Shenexd, 1974).
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ra electrodensa en forma de banda o listén rodeada por un halo de
vesiculas sindpticas (6,24,25,26,31). Esto sugiere gue la trans-
misi6én del impulso visual se lleva a cibo por mediadores quimicos
(6,24,25,31); sin embargo, no se sabe cual es el neurotransmisor,
aunqgue se han sugerido varios, como acetilcolina, dopamina, S5~hi-
droxitriptamina, y amino&cidos comc el 4cido gama-aminobutirico

(GABA), la glicina, el acido glutlmico y la taurina. Los candida

tos mds probables para la transmisifn en ia CPE son los &cidos as
partico y glutémico (24). -

Ademds de los contactos mencionados, existen otros m&s en la
CPE. En los vertebrados inferiores se han observado sinapsis elec
trotbnicas entre células horizontales y bipolares, y entre cé&lulas
horizontales (25). Finalmente, existe evidencia de contactos si-

ndpticos reciprocos de células horizontales a fotorreceptores (15,
25).

6.- Capa Nuclear Interna.

La capa nuclear inté&na (CNI) contiene los nficleos de las neu

ronas horizontales, bipolares y amédcrinas, y de las cé&lulas de
Miiller.

Células Horizontales.

Estas células interconectan grupos de fotorreceptores (28) a
través de sus procesos, y se localizan superficialmente en la CNI.

Sus dendritas y su ax6n terminan en la CPE y segfin la evidencia pro

procionada por Boycott y col. sus terminales dendriticas se conec~
tan s6lo con los conos, mientras que las terminales axb6nicas lo ha-
cen con los bastones (25). Algunos investigadores las han conside-
rado como células gliales especializadas puesto que poseen gré&nulos
de glucbgenc y les falta en cambio la sustancia de Nissl y el apa-
rato de Golgi tipicos de las neuronas, aunque la mayorfa de los au-~
tores medernos las consideran como neurconas, tomando como base sus
contactos sin8pticos (6,25).

Células Bipolares.

Son las neuronas intermediarias o internunciales de la retina,
que reciben el impulso de los conos o los bastones y lo transmiten
a las células ganglionares y a otras neurocnas, como las amicrinas
(1,25,28). Son las m&s pequenas de la retina, sus axones los més
cortos y su 8rea de extensibén la menor (1). El cuerpo celular es
oval y puede observarse a distintos niveles de la CNI. El nfcleo
es elipsoidal, localizado excéntricamente, y usualmente se presen-
tan uno o dos nucleolos. Cerca del nficleo sale el axén, el cual
termina en una expansifn en forma de botén llamada telodendron.

El polo md8s estrecho del cuerpo celular termina en punta y forma
un tronco que se divide para dar muchas ramas dendrfticas, las que
se ramifican afin m4s formando ramitas que viajan a lo iargo de la
CrI (1).
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Las c&lulas bipolares se diferencfan en dos subtipos, uno
conectado con conos y el otro con bastones (Witkovsky, 1971;
Witkovsky y Stell, 1973). Estas células muestran gran variedad

en cuanto a tamano, extensi6n y estratificacién de las ramifica
ciones (25).

Células Am&crinas.

Estén localizadas a lo largo del borde interno de la CNI
(1,25) y conectan grupos de células ganglionares (28). Se carac
terizan por numerosos procesos gue se entienden sobre Sreas am-
plias dentro de la CPI (Polyak, 1941, 1957). El término amicri
na fue introducido por Ramén y Cajal para denotar células que a-
parentemente no poseen axbn, pero estudios posteriores (Sjdstrand,
1958) han mostrado que los procesos de las células am&crinas son
ax6nicos puesto que contienen grandes grupos de vesiculas sinfp-
ticas (Dowling y Boycott, 1965). Su cuerpo celular tiene forma
de urna y es mayor que el de las células bipolares (1,25); el nf-
cleo es excéntrico y redondeado y el citoplasma es m&s abundante
gue el de las cé&lulas bipolares y gliales vecinas (1).

Existen varios subtipos de células am&crinas dependienco del
tamano celular, el grosor, la extensibn, densidad y estratifica-
cifén de sus procesos en la CPI (8). Existe una semejanza entre

estos patrones de ramificacibén y los de las cé&lulas ganglionares
(25).

Células de Miiller.

Estas c&lulas se extienden a lo largo de toda la retina y tie
nen la funcién de nutrir a las neuronas, especialmente a los fotoi
receptores. Ademés, separan y ailslan a los cuerpos celulares y
Sus procesos para prevenir la comunicaciédn horizontal de senales
en las capas nucleares, en donde las extensiones de las cé&lulas de
Miller son muy gruesas. En las capas plexiformes los procesos de
estas cé&lulas faltan o son muy delgados para permitir la transmi-
sidn de senales. En la capa de c€lulas ganglionares sus procesos
son cortos, gruesos e irregulares, y mis alld sus pies terminales
se bifurcan para dar paso a un paquete de fibras 6pticas. Las re-
tinas de todos los vertebrados contienen células de Miller esencial
mente semejantes (21). Su nficleo es oval (1,28), su citoplasma es
menos especializado que el de las neuronas y sus organelos estén

m&s dispersos. En algunos casos se ha observado un cilio en estas
células (1).

7.- Capa Plexiforme Interna.

La capa plexiforme interna (CPI) es el segundo nivel de conexio
nes sinfpticas y contiene las terminales axbnicas de células bipo-
lares y amicrinas, dendritas de c&lulas ganglionares y procesos de
C. de Mfiller. Adem&s, en esta capa se encuentran fibras centrifugas
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exbgenas a la retina (1,15,21,25) que corren por el nervio 6ptico

dgsde el cerebro hasta alcanzar las capas internas de la retina
(21,25).

El axbn de las células bipolares est8 cubierto por glia, pe-
ro a medida que emerge hacia y dentro de la CPI los procesos ner-
viosos de otras células se conglomeran alrededor de &l. Su curso
permanece casi radial con respecto a la CPI y su tamafio no cambia
hasta que se da la transicién de ax6n a telodendron (1). Los pro
cesos de las cé&lulas amfcrinas son de gran tamafio, generalmente
dos o tres veces mayores que los de las células bipolares, siguen
un curso m&s sinuoso y se extienden sobre &reas mayores (1,8).

Las dendritas de las c&lulas ganglionares son de distintos tamafios;
las mds grandes recorren distancias mayores que los procesos de las
células amidcrinas, y las m&s pequefias siguen un curso mas sinuoso
y forman complejos sinfpticos con las células bipolares (1).

En esta capa se presentan sinapsis electroténicas y quimicas
(1,8,25). En este caso las sinapsis se llaman diadas {Dowling,
1966) (Esq. 5) debido a que en la terminal de una cé&lula bipolar en
tran dos procesos postsindpticos; la identidad de éstos varfa de
acuerdo a la complejidad de organizacidn. En retinas simples uno
de estos procesos es de una célula amicrina y el otro de una célu-
la ganglionar, mientras gue en retinas complejas los dos procesos
son de c&lulas amicrinas (8,25). Asi pues, se ha inferido que en
las retinas complejas las células bipolares no se conectan directa
mente con las c&lulas ganglionares, sino a través de varias c&lu-
las am8crinas, arreglo descrito como sinapsis seriada (25).

Ademis, en esta capa se reportan sinapsis reciprocas de célu-
las amdcrinas a bipolares, y sinapsis entre células amicrinas (8,
15,25). También se han observado contactos de procesos de células
bipolares y amicrinas con el soma de las ganglionares (8).

8.~ Capa de Células Ganglionares.

Estas c&lulas son multipolares, constituyen la capa mds inter-
na de la retina (25) y se las considera como neuronas tipicas
{Fine, 1963). Sus dendritas se extienden en la CPI, en donde hacer
numerosos contactos sindpticos (8).

Las células ganglionares colectan informacién de una gran &-
rea y existen muchas variedades segGn el tamano.del cuerpo celular,
la extensiétn de las arborizaciones dendriticas y el nivel o estra-
to que ocupan é&stas en la CPI. Asi, existen c&lulas ganglionares
gigantes, de tamano intermedio, uniestratificadas, poliestratifica
das (25). Segfin Polyak (1941), todas estas c&lulas reciben el im-
pulso visual directamente a través de numerosas cé€lulas bipolares
(8). Ademés, existen otras células ganglionares que colectan in-
formacibn de un &rea restringida, quiz&s de una sola cé&lula bipo-
lar (Polyak,1941), llamadas células ganglionares pequefias, que se



encuentran en y cerca de la fovea en los primates (8,25). E1
cuerpo celular tiene de 12 a 15 pm y de €l se origina un solo
tronco dendritico. En virtud de su localizaci6fn en la fovea
y su extensién restringida, estas células proporcionan la ma-
yor agudeza visual (25). Por otra parte, es notable el hecho
de que las terminales ax6nicas de las cé&lulas bipolares peque
nas concuerdan casi exactamente en tamafio con las terminales
dendriticas de estas células ganglionares, y las terminales
dendriticas de las cé&lulas bipolares pequefias concuerdan con
el tamafio de los pedficulos de los conos en la fovea (Dowling,
1965). Esto hizo suponer a Polyak que existe una ruta directa
privada en la parte central de la retina que transmite la in
formacifn desde un cono hasta una célula ganglionar pequeia,
y de aqui hasta el cerebro. Esto no quiere decir, sin embar-
go, que una cé€lula ganglionar pequena esté& influenciada por
s6lo un cono, puesto gue las células horizontales y am&crinas
llevan a cabo conexiones laterales y de esta manera muchos fo

torreceptores pueden afectar a cualquier cé&lula ganglionar pe
guena (8).

9.- Capa de Fibras Opticas.

Esta capa incluye los axones de las cé&lulas ganglionares,
que pasan a lo largo de la superficie interna de la retina, si
guen un curso radiado (25) y forman paquetes de fibras que cons
tan de dos o tres axones gruesos y un nfimero variable de delga-
dos (21), para constituir el nervio Sptico (21,25). Este arre-

glo se repite en todos los vertebrados. Tales axones no forman
colaterales recurrentes (25).

Por otra parte, el nervio 6ptico de todos los vertebrados,
y quizds también la capa de fibras 6pticas, contiene células de
neuroglfia en forma de arana que, como las cé&lulas de Miller,

aislan a las fibras previniendo la comunicacién lateral entre
ellas (21).

10.- Membrana Limitante Interna.

Consiste de dos capas separadas por unas 80 um (Pedler y
Tilly, 1963): la interna es continua con las fibras del humor
vitreo y la externa estd formada por las extremidades aplanadas
de los procesos de las células de MiHller (27).
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b) Caracteristicas Especiales de ii Retina de las 5 Clases de
Vertebrados.

La Retina de los Peces.

Fotorreceptores.~ En los peces se presentan conos y bastones bien
diferenciados, y algunos de ellos poseen conos gemelos (5,13,16,17),
triples y cudtruples (16); no se sabe si estas agregaciones de co-
nos tienen alguna funcibn especial, pero son morfol6gicamente simi
lares y su fusifn es longitudinal (13,16). -

Los fotorreceptores no estén distribuidos homogéneamente en
la retina, al menos no en todas las especies (5), y el nGmero de
ellos varia seglin la especie y el h&bitat (13,16). En tele8steos
de aguas profundas y elasmobranquios sb6lo se presentan bastones (5,
13,16). Por otra parte, las retinas que poseen muchos conos son
caracteristicas de los peces que viven en condiciones de alta ilu-
minacién y tienen una visién aguda, mientras que los bastones est&n
asociados a condiciones de vida con baja iluminacién. Esta diferen
ciacibén de funciones entre bastones y conos ha sido encontrada en
todos los vertebrados (5). Es importante hacer notar que la presen
cia de la fovea se restringe a peces que viven en aguas claras (zo-
nas litorales ) (Kahmann, 1936; Baron y Verrier, 1951), y especial-
mente a aguellos que pueden mover los ojos independientemente o ha-
cerlos converger para obtener una visién binocular (5,13,16). En

esta zona los bastones y los conos gemelos estén casi o completamen
te ausentes (13).

El nimero de bastones y conos conectados a una célula ganglio-
nar, y por lo tanto a una fibra del nervio bptico, varfa mucho en
los diferentes tipos de peces. Los peces gue viven a grandes profun
didades poseen nuchos bastones que convergen en una fibra nerviosa,
mientras que los que viven bajo condiciones de iluminacién intensa
poseen pocos fotorreceptores conectados a una cé&lula ganglionar (16).

Los conos y bastones de los telebfsteos son muy grandes (21,28),
especialmente los ltimos, que llegan a medir hasta 100 pm de largo
(6,28); el segmento externo mide de 3 a 40 pm (Osborn, 1935; Detwiler,
1943; licore ¥ dcDougal, 1949) y el interno es muy largo y delgado,
mayor en los conos, en el que el elemento mioide es contractil (5,
21,28,31).

Capa Nuclear Externa.- (CNE).- El cuerpo celular de los conos y bas-
tones es muy pequeno; el nficleo de los bastones es muy grande, ovoi-
de o eliptico y en los conos es oval (21).

Capa Plexiforme Externa.-(CPE).- Presenta dos zonas: la zona interna
a profunda, constituida por pediculos de conos, dendritas de algunas
células bipolares y arborizaciones terminales de otros procesos as -
cendentes, y la zona externa o superficial, formada por los contac -
tos de la mayoria de las esférulas de los bastones con las dendritas
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de ciertas bipolares gigantes. En ambas zonas se encuentran 1los
procesos de las cé&lulas horizontales (21).

Capa Nuclear Interna.- (CNI).- Contiene los cuerpos celulares y nfi
cleos de las células horizontales, bipolares, am&crinas y de Mﬂller.

Células Horizontales.

Son muy grandes (21,28) y estdn distribuidas en tres hileras
que se superponen en la capa nuclear interna. Son de 3 tipos: ex-
ternas,- intermedias e internas. Estas células se encuentran en to
dos los vertebrados con distintos grados de modificacibn, pero en
este sentido los mamiferos son los m&s cercanos a los peces, pués
las retinas del hombre, el perro y el ganado vacuno también mues-
tran 3 hileras de cé&lulas horizontales muy grandes (21).

Células Bipolares.

Hay 2 tipos: gigantes, conectadas con bastones, y pequeiias,
conectadas con conos (21).

Células Amicrinas.

Se presentan 2 tipos: difusas y estratificadas; estas (iltimas

ocupan cinco niveles que corresponden a cinco plexos en la capa
plexiforme interna (21).

Capa Plexiforme Interna.- (CPI).- En esta capa se observan varios
plexos horizontales formados por los procesos de las células amé-
crinas y ganglionares (Ranvier,1875; Rambén y Cajal, 1889; Baquis,
1890; Dogiel, 1891), los cuales han sido observados en peces

(Rambén y Cajal, 1889), aves (Ramén y Cajal, 1889; Dogiel, 1891) y
mamfferos (Baquis, 1890; Dogiel, 1891). Es diffcil establecer el
nimero de plexos que existe, pero Ramfn y Cajal determin6 5 en los
peces, 3 dentro de esta capa y dos en sus limites. Por otra parte,
el nGmero de plexos parece estar relacionado con la abundancia y el
tamafio pequefio de las c&lulas bipolares (21). Ademds, en esta ca-
pa se presentan cé€lulas triangulares o fusiformes con nficleos ovoi
des que también han sido observadas en vertebrados superiores
(Nagel, 1860; H. Miller, 1857; Riter, 1864; Golgi y Manfredi, citg
dos por Schwalbe, 1874; Borysiekiewicz, 1887). Algunos las consi
deran como ..euroglfa, otros como cé&lulas ganglionares y otros han
encontrado que sus propiedades son anflogas a las de las células
am8crinas, pero no se conoce su funcibn (21).

Capa de Células Ganglionares.- Existen 3 tipos: monoestratificadas,
poliestratificadas y difusas. Se ha reportado también la existen-
cia de células ganglionares desplazadas (Dogiel, 1891) localizadas
en la capa de células amécrinas (21).




Capa de Fibras Opticas.- En la capa de fibras G6pticas se obser-

van algunas fibras que llegan hasta la parte superior de la CPI
Yy terminan cerca de las células amacrinas. No se conoce su fun
cidén y no se sabe si corresponden a las fibras centrifugas re -
portadas en aves y mamiferos (21).

La Retina de los Anfibios.

Fotorreceptores.- La retina de los anfibios posee tanto conos
como bastones (10,11,17,21,28,29,31).

En los anfibios los bastones son muy grandes (6,29); por e
jemplo, el bast6n de la rana tiene un segmento externo muy lar-
go que mide 60 pm de longitud y 6 pm de di&metro, y en la sala-
mandra acudtica Necturus mide 30 pm de largo y 12 pm de didmetro.
Estos bastones son los md8s grandes que se conocen en los anfibios
(Wald y col., 1963). En seccibn transversal los segmentos exter-
nos se observan como cilindros con bordes ondulados y fisuras que
se extienden a lo largo del bast6n de tal manera qgue esti dividi-
do en prismas o tridngulos irregulares. En secciones longitudi-
nales se observa que estos tri&ngulos tienen més divisiones. La
estructura del segmento externo de los anfibios se parece al tipo
rabd6mero que se encuentra en algunos artrépodos y moluscos. Qui
28s, lo que se observa en los anfibios es una pista hacia un enla
ce evolutivo con estos animales, puesto que los bastones de los
demds vertebrados son estructuras de s6lo 1 pm de difmetro y no
se observa este arreglo rabdomérico. Por otra parte, el parecido
gque existe entre el rabdbmero y el bastdn de los anfibios puede
ser el resultado de un desarrollo independiente y puede no tener
un significado evolutivo (29).

En los anuros hay 2 tipos de bastones (6,10,11,17,21,27):
bastones rojos y bastones verdes, llamados asi por el fotopigmen
to que contienen (10). Los bastones rojos son los m&s comunes
(21) y tienen mayor sensibilidad a la luz roja (10). Su segmen
to externo es muy largo y cilindrico (10), el segmento interno
m8s corto y de la misma forma (21), el mioide muy corto (10), el
nGcleo ovoide y esti situado inmediatamente por debajo de la mem
brana limitante externa (21). Los bastones verdes, especificos
de anfibios (11), tienen mayor sensibilidad a la luz verde (10),
fueron descubierios por Schwalbe (1874) y han sido descritos por
Hoffman (1874) y W. Krause (1892). Tienen forma de gota (21),
el segmento externo es corto (10), el segmento interno puede ser
muy largo y delgado y el nficleo esté situado por debajo de la mem
brana limitante externa o en la zona intermedia de la capa nu =
clear externa (21). El segmento interno de estos bastones con-
tiene gotitas de grasa (29) y paraboloides (6,31) y el elemento
mioide es contrictil (27,31).

En los urodelos se presentan bastones rojos, y en algunas es
pecies también bastones verdes (11). Estos Gltimos son muy pare-
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cidos a los de los anuros y usualmente el segmento externo es
mds corto y grueso que el de los rojos. El paraboloide est§
localizado prb6ximo al elipsoide (11).

En algunos casos, también se presentan bastones gemelos;
los segmentos externos y los nficleos estén en intimo contacto
y sus fibras viajan por separado (21).

Los anuros poseen conos individuales y conos dobles; es-
tos Gltimos consisten en un cono principal y uno accesorio
{10,21),. Los segmentos externos son muy similares en todos
los casos (10): son muy cortos y delgados y terminan en un pun
to redondeado (21). El segmento interno es grueso y cilfndri-
co (21) y su elemento mioide es contrfctil (28,29,31). E1l nf-
cleo es grande y oval y se encuentra localizado a la mitad de
la fibra (21). El segmento interno de los conos individuales
Y pPrincipales contienen una gota aceitosa transparente en el
elipsoide (6,10,29). Los conos accesorios no la poseen y su
nficleo est& separado del cono principal s&lo por la membrana
plasmitica (Nilsson,1964). Hay alguna evidencia de que el co-
no accesorio puede derivarse de un bastbn que en alguna etapa
se fusiona con un cono individual (10).

En los urodelos también se presentan conos individuales y
conos dobles (l1l1), y son mas pequefios que los bastones. En el
elipsoide de conos individuales de muchas especies hay gotas
aceitosas y el segmento interno contiene proteinas contréctiles.
El segmento externo del cono principal se encuentra a un nivel
distinto del segmento externo del cono accesorio (11).

Capa Nuclear Externa (CNE).- Adem&s de contener los nficleos de
los fotorreceptores, seé presentan c&lulas bipolares desplazadas,
descritas en varias especies de vertebrados (ganvier, 1875;
Dogiel, 1891; W. Krause, 1892). Dogiel (1891) establecif que

son células bipolares gque se encuentran fuera de su posicibn
normal, y en la rana son muy abundantes y pequehas, con un cuer

po celular ovoide,piriforme,localizado inmediatamente por fuera
de la CPE (21).

En los urodelos, se presentan en esta capa nlcleos de fotor

receptores, células bipolares desplazadas y células horizontales
(11).

Capa Plexiforme Externa (CPE).- Hay 3 plexos en esta capa: el

externo, compuesto por fibras pequenas de las terminales de los
bastones rojos y las dendritas de algunas células bipolares, el
medio, que tiene las terminales de los conos y las dendritas de
algunas bipolares, y el interno, formado por las terminales de
los bastones verdes y las dendritas de células bipolares (21).
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Capa Nuclear Interna (CNI).- Contiene l3>s cuerpos celulares y
los nlicleos de as cé&lulas horizontales, bipolares, amicrinas
y de Miller.

Células Horizontales.

Ramén y Cajal describib 2 tipos en la rana: externas,que
son pequefias y tienen dendritas muy largas, e internas, que
son mucho mayores y tienen dendritas mds cortas (21).

C&lulas’ Bipolares.

Existen 2 variedades en la rana: grandes o externas y pe-
quehas o internas; estas filtimas estén arregladas en varias ca
pas Yy ocupan la mayor parte de la capa nuclear interna (21).

C&lulas Am&crinas.

Se dividen en estratificadas, cuyas ramificaciones ocupan
los plexos de la CPI, poliestratificadas y difusas (21).

Capa Plexiforme Interna (CPI).- Hay 5 plexos distintos (21).

Capa de CE€lulas Ganglionares.- La retina de los anfibios se ca
racteriza por la presencia de pocas c&lulas ganglionares (17),
Yy en la rana existen 3 tipos: monoestratificadas, poliestratifi
cadas y difusas. También se presentan células ganglionares des
plazadas, situadas en el nivel de las células am&crinas (21).

Capa de Fibras Opticas.- En la capa de fibras Spticas Ramdn y
Cajal (1891) observ®d fibras pequefias no ramificadas que se ori
ginan en la CPI y se dirigen en todas direcciones formando ple-
xos horizontales. Es probable que estas fibras provengan de cé
lulas amicrinas especiales, pero no se conoce su funcibn. Ade -
mids, se cree gque existen fibras centrifugas que después de pa -
sar entre las c&lulas ganglionares penetran a la CPI; sin embar
go, no se ha comprobado gue correspondan a las fibras centrifu-
gas de aves y mamfferos (21).

La Retina de los Reptiles.

Fotorreceptores.—- Probablemente la diversidad mds notable en
cuanto a fotorreceptores se presenta en los reptiles, lu que es
t4 directamente influenciado por la gran variedad de medioambien
tes en que viven estos animales (27).

En las lagartijas diurnas s6lo se presentan conos en la re-
tina (17,21,27), en los que hay gotas aceitosas pigmentadas (6,
27,29) y paraboloides (6,27,31)., Estas cflulas se tinen intensa
mente, especialmente el segmento interno (21,27). Existen 3 ti-
pos de conos (Vilter, 1951): conos individuales principales o ma
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yores (tipo A,), conos individuales menores (tipo A,) y conos do
bles (tipo B)%21,27). En los conos Al el nlGcleo es redondeado,
mientras que en los conos A, es oval. Los conos dobles consisten
en dos células distintas, una axial y una periférica, cuyas mem-
branas estén en Intimo contacto. La cé&lula axial tiene un para-
boloide muy grande en el elemento elipsoide, el nGcleo estd muy
cerca de &ste y no posee gota aceitosa, mientras que la cé&lula
periférica posee una gota aceitosa como la de los conos A4y, no
hay paraboloide y el nficleo est8 localizado mds profundamente que
en la axial (27). Se cree gue estos conos dobles puedan funcio-
nar como detectores de luz polarizada (17,27). Adem&s, en Anolis
se presentan ocasionalmente conos triples como los de Rana (Saxén,

1953), que consisten en dos células periféricas flanqueando a una
axial (27). '

La retina de las lagartijas nocturnas presenta conos indivi-
duales mayores y conos dobles, y ocasionalmente conos menores Yy
un tipo especial de bastbn. Los conos presentan el segmento ex-
terno alargado y una gota aceitosa muy grande y transparente; ge
neralmente faltan los paraboloides (27). -

Los diversos mosaicos de fotorreceptores en los reptiles al
canzan su miximo de desarrolloc en los "geckos", que poseen cConos
individuales mayores (tipo A;), conos dobles (tipo B) y un segun
do tipo de conos dobles (tipo C) (Underwood, 1951). Estos Gltimos
consisten en un elemento mayor que es como el cono individual ma
yor y un elemento menor que corresponde a un cono individual me-
nor. En algunas de estas lagartijas nocturnas existen conos geme
los (21,27), formados por dos elementos individuales en un menor
grado de aposicifn que las c&lulas dobles. Por otra parte, Dunn
(1966) reporta la presencia de dos tipos de conos triples gue con
sisten en dos-mayores y uno menor asociados de manera semejante
a los conos dobles del tipo C. Dunn reporta también haber encon-
trado conos quintuples, que consisten de tres mayores y dos meno-
res. Por otra parte, en estas lagartijas el paraboloide esti re-
ducido y los conos dobles son muy numerosos. S6lo en estos ani-
males se ha encontrado el segundo tipo de conos dobles. Ademés,
en algunos de estos animales se presenta un fenfmeno muy intere-
sante llamado Transformacidn de Walls (Walls, 1942), que consiste
en una transmutacién de conos a bastones. Puesto que no son bas-
tones en sentido estricto, se les ha llamado bastones polisinfpti-
cos (Underwood, 1968) o conos escotbdpicos, y se interpretan como
c€lulas que llevan a cabo una visifn del tipo de los conos en con-
diciones de baja iluminacibn (27).

S6lo en los quelonios, cocodrilos y algunas serpientes se pre
senta una retina con conos y bastones. Estos animales poseen co-
nos individuales y dobles. y un tipo de bastén (27) con gotitas
de grasa en el segmento interno (28). Los cocodrilos y las ser-
pientes poseen también bastones polisinfpticos (27).
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En las serpientes, que en el curso de la evoluciédn han cambia
do de formas diurnas a nocturnas, ha ocurrido la Transformacién de
Walls, lo que se manifiesta por un alargamiento del segmento exter
no y la pérdida de las gotas aceitosas (27).

Finalmente, en los anoles se desarrolla una segunda fovea, con
dicidn que al parecer s6lo se presenta en algunas aves (27).

Capa Nuclear Externa (CNE). Rambn y Cajal (1894) distinguié 3 ni-
veles de nlcleos en las lagartljas diurnas: el nivel externo y el
medio corresponden a nficleos de conos y el interno a nGicleos de cé
lulas bipolares desplazadas (21,27); estas (Gltimas tienen las mis
mas caracteristicas que las de la rana, pero son mucho mayores (21),
Y en algunas especies nocturnas no se presentan (27).

Capa Plexiforme Externa (CPE).~- Contiene las terminales de los co-
nos, las dendritas de las células bipolares desplazadas y las den-
dritas de las c&lulas horizontales (21). La terminal del elemento
periférico de los conos dobles est§ localizada mis profundamente

que la del elemento axial, y éstas hacen sinapsis con células bipo
lares diferentes (27).

Capa Nuclear Interna. (CNI).- Contiene los cuerpos celulares y los
nQcleos de las células horizontales, bipolares, amidcrinas y de
Mlller.

C&lulas Horizontales.

Ocupan el nivel externo de la CNI y Rambn y Cajal (1894) dis-
tinguib 2 tipos (21,27): c€&lulas en forma de cepillo y células en
forma estrellada. Las primeras se parecen mucho a las descritas
como células horizontales internas en los anfibios, y a las descri
tas en aves como células subreticulares en forma de cepillo (21).
Las segqundas son semejantes a las de aves.

Células Bipolares.

Son casi idénticas a las de los anfibios y las aves (21).
Rambn y -Cajal distingui6 2 tipos: grandes o externas y pequenas o
internas (21,27).

Células Amécrinas.

Ocupan el nivel interno de la CNI y son cé&lulas muy grandes
con el nficleo lobulado (27). Existen difusas, estratificadas, cu-
yas arborizaciones ocupan los 5 niveles de la CPI, y biestratifica
das (21). Lo mds caracteristico de estas cé&lulas es gue algunas
son gigantes y son mucho mayores que las de los demds vertebrados
(21,27).




Capa Plexiforme Interna (CPI).- Es tan gruesa y bien desarrolla

da como la de las aves, y est8 dividida en 5 plexos (21).

Capa de Células Ganglionares.- La capa de células ganglionares
Suele alcanzar un grosor extraordinario (28) y la diversidad de
estas células en estos animales es muy grande. Es en los repti
les en donde las cé€lulas am&crinas y ganglionares han alcanzado
el mayor grado de evolucibn y perfeccién (21). Se presentan cé
lulas ganglionares monocestratificadas, poliestratificadas, dlfu
sas y desplazadas (21).

Capa de Fibras Opticas.- No se presenta ninguna caracteristica
especial,

La Retina de las Aves.

Fotorreceptores.—- Una de las caracteristicas m&s importantes de
las aves es que en algunos grupos como Falconiformes, Hirundini
dae, Sternidae y Alcedinidae, se presenta una segunda fovea en el
borde posterior o temporal de la retina. Es mis pequefia que la
fovea central y estd colocada de tal manera que la imagen de un
objeto que esté& colocado frente al animal puede ser formada, con
un ligero grado de convergencia, en la fovea temporal de ambos
ojos simultdneamente. Por lo tanto, estas foveas se usan proba
blemente en la visidn binocular o estereoscébpica durante la caza
de una presa desde el aire. Pumphrey (1961) sefiald que la fovea
temporal o lateral de las aves est& relacionada estructuralmente
con la fovea de los primates, la que con toda seguridad est8 im-
plicada en la visién estereoscbpica (20).

La retina de las aves contiene conos y bastones. En especies
diurnas los conos son muy abundantes y existen pocos bastones,
mientras que en las nocturnas los bastones son mucho m&s numerosos
y los conos son escasos (17,20,21). Los segmentos internos presen
tan pequenas gotas coloreadas (Schultze, 1866; Walls y Judd, 1933)
que generalmente son amarillas o rojas. Las mis brillantes se pre
sentan en aves con h&bitos diurnos, mientras que en especies noc-
turnas tienden a ser amarillo p&lido o incoloras. Pumphrey (1961)
sugiere que puedan funcionar como filtros intraoculares (20). E1l
elemento mioide del segmento interno es contrfctil (31).

En las especies nocturnas los bastones tienden a ser largos
y delgados; en las diurnas el nfimero de bastones varfa y tienden
a ser mis grandes y numerosos hacia la periferia de la retina.
La estructura de estas c€lulas ha sido estudiada en la paloma
(Cohen, 1963) y en el pollo (Morris y Shorey, 1967; Matsusaka,
1967; Meller y Glees, 1965; Mountford, 1964; Pedler, 1969). En
el segmento interno de los bastones se presentan gotitas de gra
sa (28) y un paraboloide que puede estar organizado en una masa
compacta o en una columna muy alargada (20).
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En las aves se presentan dos tipos de conos individuales
(Morris y Shorey, 1967), uno de los cuales tiene el segmento in
terno muy grande, mientras que el otro es tan delgado que diff-
cilmente se le puede distinguir del de los bastones (20,21). En
la regibn apical del segmento interno se encuentra una gota acei
tosa que puede ser muy densa o bien ligera (20). También se pre
sentan conos dobles, que constan de uno principal y uno acceso -
rio (20,21). El cono .principal tiene el segmento interno muy
largo (20) y en su 4pice una gota aceitosa (6,20), mientras que
el accesorio posee una vesicula granular en el extremo apical
(20) y un paraboloide en la regi6én basal (6,20,31). El cuerpo
celular y el cuerpo sinfptico del cono prlnc1pal son mayores que
los del cono accesorio (20).

Capa Nuclear Externa. (CNE).- Contiene los nficleos de los basto-
nes y de los conos individuales y dobles. Los nficleos de los bas
tones usualmente se localizan en la mitad inferior de esta capa,
mientras que los nficleos de los conos individuales est&n situados
inmediatamente por debajo de la membrana limitante externa y son
generalmente ovoides. El nficleo de los conos dobles es de distin
to tamano; el mé&s grande tiene una pequefia indentacibén en la cual
encaja parcialmente el otro (21).

Capa Plexiforme Externa(CPE).- Estd constituida por 3 plexos: el
externo, formado por terminales de los bastones y dendritas de al
gunas cé&lulas bipolares, el medio, compuesto por las terminales de
uno de los tipos de conos individuales y dendritas de otras bipo-
lares, y el interno, integrado por terminales de conos y dendritas
de otro tipo de bipolares. Las dendritas de las células horizonta
les y los telodendrones de las bipolares rodean las 3 zonas (21).

Capa Nuclear Interna (CNI).- Contiene los cuerpos celulares y los

nGicleos de las cé&lulas horizontales, bipolares, am&crinas y de
Mlller.

Células Horizontales.

L.as hay de 2 tipos: c€lulas en forma de cepillo, cuyas dendri
tas son cortas, muy abundantes y forman un cepillo compacto, y cé
lulas estrelladas, que son aplanadas y cuyas dendritas son m&s
largas y menos compactas (21).

Células Bipolares.

Dogiel (1888) y Rambén y Cajal (1889) describieron 2 tipos: ex
ternas o grandes, situadas por debajo de la CPE y dlspuestas de
manera similar a las de la rana, e internas o pequenas, que ocu-
pan el resto de la capa (21).
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Células Amacrinas.

Son casi idénticas a las de los reptiles y son de varios
tipos: difusas, estratificadas, cuyas arborizaciones ocupan los
5 plexos de la CFI, y de asociacién. Estas filtimas son células
muy extrafas y muy numerosas en las aves. Su cuerpo celular es
piriforme y da origen a un proceso descendente del que parte un
ax6n horizontal que se ramifica para formar un telodendron com-
pacto y aplanado; &ste hace contacto con un gran nfimero de pro-
cesos descendentes de las demis cé&lulas am&crinas. El cuerpo
celular y las dendritas de estas c&lulas estén abrazados por ar.

borizaciones terminales de las fibras centrifugas ex6genas a la
retina (21).

Capa Plexiforme Interna (CPI).- Es muy gruesa y bien desarrolla
da y estad compuesta por 5 plexos, aunque en ciertas ireas de la
retina se encuentran hasta 6 o 7 (21).

Capa de C€lulas Ganglionares.- Las hay de 3 tipos: monoestrati-
ficadas, poliestratificadas y desplazadas. Solo las primeras
merecen mencifn, yva gque las mis pequenas corresponden a un tipo
de células monoestratificadas de peces, anfibios y mamiferos,

aunque segln Ramdn y Cajal, estas cé&lulas son amicrinas despla-
zadas (21).

Capa de Fibras Opticas.- En la capa de fibras Opticas se encuen
tran unas fibras gruesas que vienen por el nervio 8ptico desde

el cerebro y cruzan la CPI hasta llegar al nivel de las c&lulas
amécrinas, en donde terminan en ramas gruesas. Puesto que estas
terminales no rebasan los limites de estas c&lulas, parece muy

probable que estas fibras centrifugas,cuya existencia fue sospe-
chada por Monakow (1889), sirvan para transmitir una senal trai-

da desde los centros 6pticos hasta las células am&crinas (1,20,
25).

La Retina de los Mamiferos. Y

La retina de los mamfferos guarda una estrecha relaci6n con
la retina de los vertebrados inferiores. Aunque algunos aspec-
tos parecen ser exclusivos del hombre y de otros mamiferos, como
la alta,densidad de bastones y una capa nuclear externa muy grue
sa, estas caracteristicas se presentan en aves nocturnas y en te
lebsteos casi con los mismos detalles. Rambn y Cajal realizd es
tudios en varias espec1es de mamiferos, entre ellas, perro, gato,
" cerdo, ratén, oveja, caballo, buey, y encontr6 gque en todos ellos
la estructura de la retina es casi idéntica. Las diferencias que
existen son en cuanto al espesor relativo de las capas retinianas
y al tamaino de las c&lulas; la estructura de cada capa y la morfo
logfa de las células fueron absolutamente constantes (21).
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Fotorreceptores.~ La composicidn de la retina depende de la forma
de vida: en los mamfferos nocturnos predominan los bastones, mien
tras que en los diurnos son mucho m&s abundantes los conos (17).
Los bastones de los mamiferos suelen ser muy alargados, y en algu
nos casos llegan a medir de 40 a 60 pm (28). Sus fibras son muy
delgadas y sinuosas, y terminan en la zona externa de la CPE,
mientras -que las de los conos son muy gruesas y casi rectas (21).
Por otra parte, en los mamiferos placentarios no se conocen 1los
fotorreceptores dobles (27).

Capa Nuclear Externa (CNE).- El nlcleo de los bastones es oval o
poliédrico y estd situado a distintos niveles en esta capa, entre
la membrana limitante externa v la CPE. EIl nficleo de los conos
tiene un pie cbnico con filamentos radiales y estd localizado jus
to debajo de la membrana limitante externa (21).

Capa Plexiforme Externa (CPE).- Est& dividida en 2 zonas: la ex-
terna, que contiene las sinapsis de los bastones con dendritas fi
nas de células bipolares, y la interna, que contiene las sinapsis
de los conos con las dendritas de otras células bipolares. En am

bas zonas se encuentran los procesos de las c&lulas horizontales
(21).

En la retina del buey se han encontrado algunas células pe -~
quenas y ovoides que dan origen a ramas horizontales que se extien
den y dividen en la zona externa de la CPE. No se sabe si estas
células corresponden a las células bipolares desplazadas descritas

por Dogiel o si son una variedad especial de c&lulas horizontales
(21).

Capa Nuclear Interna (CNI).— Contiene los cuerpos celulares y los
nGcleos de las cé€lulas horizontales, bipolares, amicrinas v de
Miiller.

Células Horizontales.

Se distinguen dos tipos: externas, que son muy numerosas, es
trelladas y muy aplanadas, localizadas en el borde externo de la
CNI, e internas, que son muy grandes y pueden ser cbnicas y pira-
midales, con procesos descendentes, y fusiformes o semilunares,
sin procesos descendentes. Los axones de estas filtimas forman un
gran nQmero de fibras horizontales gruesas y finas que corren en
todas direcciones en la parte externa de la CNI y terminan en 1la
zona externa de la CPE entre las esférulas de los bastones. Es-
tas fibras fueron descritas por Ramdn y Cajal y han sido observa
das en todos los mamiferos; su extensifén parece estar en propor-
cibn al tamafio de la retina, pero no se conoce su funcibén (21).
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C€lulas Bipolares.

Son més grandes e irréegulares que las de los vertebrados in
feriores y poseen también dos procesos, uno ascendente y otro
descendente. Rambn y Cajal describif 3 tipos: c&lulas con dendri
tas verticales o ascendentes, destinadas para bastones, que son
gruesas, ovoides y su proceso descendente termina en un teloden -
dron; cé€lulas con dendritas dispuestas horizontalmente, destina -
das para conos, localizadas principalmente cerca de las células a
macrinas; y gigantes, que son cé&lulas cbnicas o piramidales muy
grandes. situadas inmediatamente debajo de la CPE, y conectadas con
los conos, aunque en algunos casos lo hacen con los bastones. Ve
mos pués que en la retina de los mamfferos, igual que en la de los
peces, existen rutas privadas a través de los sistemas de conos y
bastones y células bipolares (21).

Células Am&crinas.

Son, en su mayor parte, como las de los demis vertebrados en
cuanto a forma, nGmero, posicibn y disposicibn de sus arborizacio
nes terminales. La finica diferencia es que en los mamfferos 1las
ramas de las arborizaciones no alcanzan la longitud extraordinaria
que alcanzan en anfibios, reptiles y aves, Se presentan los si -
guientes tipos: difusas, que incluyen pequefias y grandes; estra-
tificadas, que son de 5 tipos distintos dependiendo del nivel que
ocupan sus arborizaciones en la CPI; intersticiales o de la CPI,
que son células amicrinas desplazadas de forma triangular o fusi-
forme, descritas por Ramén y Cajal en el buey; y células am&crinas
especiales, triangulares u ovoides, con un ax6n ascendente que ter
mina en la CPE. De la superficie inferior de estas filtimas parten
algunos procesos descendentes parecidos a dendritas que desapare-
cen en la parte superior de la CPI. Fueron descritas por Ramén y
Cajal en el perro, aunque sblo observ6 2 en cientos de preparacio
nes, y no se sabe el significado que puedan tener (21).

Capa Plexiforme Interna (CPI).- Los niveles de arborizacifn en es
ta capa son 5, pero son mas dificiles de distinguir que en el res
to de los vertebrados (21).

Capa de Células Ganglionares.- Hay varips tipos: monoestratifica-
das, biestratificadas, poliestratificadas y difusas (21).

Capa de Fibras Opticas.- A lo largo de la capa de fibras 6pticas
se reporta la presencia de fibras centrffugas que vienen por el
nervio 8ptico desde el cerebro, atraviesan la CPI y terminan ha -
ciendo contacto con las células amécrinas (1,21,25). Son semejan
tes a las de las aves.
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II.- OBJETIVOS.

Este trabajo tiene como objetivo realizar un estudio histolés
gico comparado de la retina en una especie de cada una de las cin
co clases de vertebrados, escogidas por su importancia biolégica
en nuestro pais, asi como describir sus caracterfsticas generales
y particulares y hacer una correlacibn con las descripciones bi-
bliogr&ficas de la retina de las distintas clases de vertebrados.

Por otra parte, con este trabajo se desea contribuir al estu
dio de la morfologia de la retina mediante la aplicacibn de técni
cas histol6gicas diversas que permiten poner en evidencia estruc=
turas especiales de manera complementaria.

III.~ MATERIAL Y METODOS.

Las especies escogidas para realizar este trabajo fueron las
siguientes: carpa dorada (Carassius auratus), ajolote (Amblystoma
mexicanum), iguana (Ctenosaura pectinata), paloma (Col a livia),
y ratdn de los volcanes (Neotomodon alstoni alstoni). Para llevar
a cabo este trabajo se usaron tres ejemplares de cada especie se

leccionada y se procesaron los dos ojos de cada animal de la si-
guiente manera:

1.~ Extraccibn del globo ocular y fijacién del mismo en formol
10% y formol neutro durante 24 horas minimo.

2.- Extracci6n del humor vitreo.

3.- Deshidratacib6n del tejido con alcohol etflico, 2 cambios (1:30
horas para ojos grandes y 1 hora para ojos pequenos) y acetona,
5 cambios (los mismos tiempos). Pasar a xilol, un cambio, pa-
ra completar la deshidratacidén (de 2 a 3 horas).

4.- Aclarar el tejido en aceite de cedro durante 12 horas minimo.

5.- Hacer dos cambios de parafina (1:30 horas para ojos grandes y
1 hora para ojos pequenos).

6.~ Hacer cortes de 10 pm de grosor.

Se aplicaron dos técnicas de tincibn, Hematoxilina-Eosina y

Mallory, y una impregnacifn argéntica especial para tejido nervio
so.

La técnica de Hematoxilina-Eosina aplica dos colorantes y el
procedimiento es el siquiente:

1l.- Desparafinar los cortes en xilol.
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Hidratar con alcoholes graduales.

Tefiir con Hematoxilina durante 1:30 o 2 min.

Lavar con agua destilada y virar con agua de la llave.
Deshidratar con alcoholes de 50% y 70%.

Tefiir con Eosina alcohblica 1% durante 10 seq.
Deshidratar con alcoholes de 96% y absoluto, y xilol.

Montar en bilsamo de Canadi.

La técnica de Mallory aplica tres colorantes y se procede de

la siguiente manera:

l.- Desparafinar los cortes en xilol.

2.

3.

Hidratar con alcoholes graduales.
Lavar en agua destilada.

Pasar los cortes a tiosulfato (hiposulfito) de sodio 2.5% du-
rante 5 min.

Lavar con agua de la llave corriente durante 15 min.
Tefiir con una solucién de Fucsina &cida 1% de 6 a 10 min.

Lavado ré&pido en agua destilada y fijacién de la tincién me-
diante la inmersibén de los cortes en &cido fosfomolfibdico 10%
de 3 a 5 min.

Lavado en agua destilada y tinci6én con una solucién compuesta
de 0.5 gr. de azul de anilina, 2 gr. de Orange G, 2 gr. de &ci
do oxdlico y 100 ml de agua destilada durante 5 min.

Lavado en agua destilada y diferenciacién en alcohol 96% duran
te 5 min.

10.~- Alcohol absoluto durante 5 min.

11l.~ Xilol durante S‘min.

12.- Montar en bé&dlsamo de Canadj.

La té&cnica de impregnacibén argéntica que utilizamos es una mo

dificacién del Método antiguo de Cajal (1908) (22) y de una doble
impregnacibén de Cajal especial para retina (21):
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l.- Una vez montados los cortes en los portaobjetos, se desparafi

nan con xilol y alcoholes graduales y se lavan con agua desti
lada. B

2.- Los cortes se colocan en cajas de Koplin con nitrato de plata
2% y se agregan dos o tres gotas de piridina. Se mantienen
en oscuridad y a una temperatura constante de 37°C hasta que
aparezca un color tabaco oscuro en el tejido.

3.~ Se lava el exceso de nitrato de plata con agua destilada.

4.- Se ponen los cortes en formol 10% durante 1 min. para reducir

la plata y completar la reaccibn y se lavan con agua destila
da.

5.~ Se pasan a tiosulfato (hiposulfito) de sodio 2.5% durante 1

min. para fijar la impregnacidn y se lavan con agua destila-
da.

6.- Los cortes se deshidratan con alcoholes graduales y xilol vy
se montan en b&lsamo de Canad&.

Después de varias pruebas se determiné que los rangos de
tiempo promedio de impregnacibn en nitrato de plata 2% variaron
para cada especie:

Carpa Dorada: 4-6 dias.

Ajolote: 2-3 dias.

Iguana: 5-7 dias.

Paloma: 5-7 dias.

Ratén de los volcanes: 2-3 dias.

Se procedid a hacer las observaciones e interpretaciones
correspondientes al microscopio optico.
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IV.- RESULTADOS.

1) Retina de Carpa Dorada (Carassius auratus) (Figs. 1,2 y 3).

Epitelio Pigmentario.-~ EsS muy grueso y se observa muy bien con
H~E y Mallory. Se distinguen claramente la membrana de Bruch y
numerosos vasos sanguineos subyacentes a ella. Las células del
epitelio pigmentario presentan prolongaciones muy finas de morfo
logia diversa dirigidas hacia los fotorreceptores, con ramifica-
ciones muy largas y numerosas gque contienen gran cantidad de pig
mento. El nficleo es grande, redondo y basal (Fig. 4). Con la
té€cnica de impregnacibén argéntica utilizada, el epitelio pigmen-
tario se sobreimpregnd muy r&pidamente, por lo gue no se observa
ninguna estructura celular en E€1l.

Fotorreceptores.- Todos los fotorreceptores observados tienen
forma de copa, unos m&s delgados y alargados que otros. En algu
nos el segmento externo es globoso o cbnico y granuloso, y el sEi
mento interno es delgado y alargado y ligeramente granular, mien-
tras que en otros el segmento interno es mis grueso y muy corto.
Con las técnicas de Mallory y de impregnacibn argéntica las gra-
nulaciones del segmento externo son muy evidentes (Figs. 5 y 6).

Membrana Limitante Externa.- Con las técnicas de Mallory y de
impregnacidn argéntica se observa muy bien como una lfnea al ni-
vel en que terminan los segmentos internos.

Capa Nuclear Externa.- Esta capa es muy amplia y densa y esté

formada por varios estratos de nficleos pequefnos y ovalados (Fig.
5).

Capa Plexiforme Externa.- Es casi imperceptible y se tifie débil
mente con las tres técnicas.

Capa Nuclear Interna.~- Esta capa resulta diffcil de delimitar y
es mds delgada que la CNE, pero sus nficleos son de mayor tamafio
gue los de ella y est&n distribuidos de manera irregqular (Fig. 5).
Pueden distinguirse los siguientes tipos de nficleos: a) en el 1i-
mite de esta capa con la CPE se observan nicleos intensamente te-
nidos, alargados y horizontales, que pueden corresponder a alguno
de los tipos de células horizontales; b) a continuacibén se encuen
tran nficleos redondeados y ténues, muy abundantes y localizados
preferentemente a la mitad de la capa; c) también a este nivel,
se observan nficleos redondeados pero més tenidos, un poco mis pe-
guefios que los anteriores. Probablemente ambos tipos de nfcleos
correspondan a células bipolares por su localizacidn y aspecto ge
neral; d) al mismo nivel también, se observan nficleos alargados
muy tefildos que pueden corresponder a células de Miller y que son
los menos abundantes; e) en el limite de esta capa con la CPI se
presentan nficleos mucho mds grandes que todos los anteriores, res
dondos o irregulares, p&lidos, gue pueden ser de cé&lulas amicri-

nas.
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Fig. 4.

Epitelio Pigmentario
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Carpa Dorada.
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Capa Plexiforme Interna.- Es muy gruesa y pdlida, con aspecto de
red (Fig. 5), y a distintos niveles se observan ocasionalmente
cuerpos celulares triangulares y p&4lidos con nficleos redondeados
O irregulares muy tefiidos. Resulta diffcil establecer a que tipo
celular de la retina corresponden, ya que no se han caracterizado
definitivamente.

Capa de Células Ganglionares.- Los nficleos de estas células son
un poco mayores que los de la CNI y esté&n dispuestos en varios
estratos. Se observan cuerpos celulares p&lidos de forma trian-
gular con nficleos redondeados ligeramente tefnidos y cuerpos celu
lares muy ramificados con nficleos irrequlares muy tefidos. Hacia
la orilla de esta capa se observan nficleos redondeados intensamen
te tenidos un poco mayores gue los anteriores, y vasos sanguineos
muy evidentes (Figs. 1,2 y 5).

Capa SS Fibras Opticas.- Se observan grupos de fibras intensamen
te tenidas que se originan de las células ganglionares. Entre las
fibras se observan nficleos muy alargados y muy tefiidos que corres
ponden a células de neuroglfa. - ‘ -

2) Retina de Ajolote (Amblystoma mexicanum) (Figs. 7,8 y 9).

Epitelio Pigmentario.- Es delgado y el pigmento de sus extensio-
nes celulares es muy denso; los nficleos son pequeiios, redondeados
y pélidos.

Fotorreceptores.—- Se distinguen dos tipos: a) unos son muy gdgran-
des, cilfindricos, rectos y alargados, y son los m&s abundantes; y
b) otros son mucho m&s pequenos y mis escasos, de forma cbnica.
Las caracteristicas que presentan estos dos tipos de fotorrecepto
res, sobre todo el tamano, indican que el primer tipo corresponde
a bastones y el segundo a conos (Fig. 10).

Los bastones tienen un segmento externo muy grande y recto,
en el que se observan unas lineas transversales muy finas gue cor
responden a las lamelas o discos membranosos gue constituyen todos
los segmentos externos de los fotorreceptores. El limite entre
segmento externo e interno se distingue muy bien. El segmento in
terno es mucho m&s corto que el externo y en €l se observa una in
clusibn muy evidente localizada mé&s cerca del segmento externo que
del nficleo, que puede corresponder a un paraboloide. Estas carac
teristicas corresponden a la descripcibn de bastones rojos (figs.
10,11 y 12). ©Por otra parte, en la retina de ajolote no encontra
mos ningflin elemento gue pueda corresponder a bastones verdes.

lLos conos tienen el segmento externo cbnico, mientras que el
interno es corto y cilfndrico. Se observa un paraboloide muy cer
ca del nficleo semejante en tamafo, posicién y coloracibn a los pa
raboloides de los bastones (Fig. 7).

. g e o




“EEER vt U St 8 S F BTN S0 2 30 A

dea, 40

F ¥
w;"o
s - ) - .
F . e
Y - :

Fig. 7.
, g 1 , Retina de Ajolote.
{ ¢ ﬁ‘ : - H-E.

i PRI 320 X
E
Wi
— o *-’3 2
: %

Fig. 8.
Retina de Ajolote.
Mallory.
320 X

Fig. 9.

Retina de Ajolote.
Impregnacién argén
tica.

320 x



;
Eis

Fig. 11, ,
Fotorreceptores de la retina
de Ajolote.

H-E.

1600 X

&

[
":J-

Fig. 12.

41

Fig. 10.
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la retina de Ajolote.
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Capa Nuclear Externa.- Se observan nficleos muy grandes dispuestos
en dos niveles: el nivel externo consta de nficleos poliédricos y
granulosos, mientras que el nivel interno est§ formado por nficleos
ovales y granulosos. Las granulaciones de los nficleos son m&s evi
dentes con la técnica de impregnacibn argéntica. En algunos casos
puede observarse muy claramente la continuidad del nficleo con la
fibra y el segmento interno del fotorreceptor.

Capa Plexiforme Externa.- Es delgadisima y se tine débilmente con
las tres té&cnicas.

Capa Nuclear Interna.- Esta capa también estd constiuida por nG-
cleos muy grandes dispuestos en tres niveles: en el nivel externo
se presentan nficleos alargados, muy tefiidos, horizontales, que pue
den corresponder a cé&lulas horizontales por su posicibén y su forma;
en el nivel medio hay nficleos redondeados, té&nues y granulosos, que
pueden ser de cé&lulas bipolares; distribuidos en los niveles medio
e interno se encuentran nficleos redondos y muy tefiidos de aproxima
damente el mismo tamafio que los anteriores, los m&s abundantes, que
pueden ser de otro tipo de cé&lulas bipolares; en el nivel interno
se presentan nficleos alargados e intensamente tefiidos que pueden cor
responder a células de Mtiller; en el nivel interno también, hacia
la CPI, los nficleos son muy grandes, p&lidos, ligeramente granulo-
sos y de forma triangular, que pueden ser de c€lulas amicrinas y

no son muy abundantes.

Capa Plexiforme Interna.- Es muy gruesa, con aspecto de red y se
tine d&bilmente. A distintos niveles se observan algunos nficleos
intensamente tenidos, escasos, redondeados o irregqulares, y a ve-
ces triangulares.

Capa de Células Ganglionares.- Los nficleos de estas células son
muy grandes, de tamano similar a los de las capas nucleares, y es
t&n dispuestos en una sola hilera. Se observan varios tipos: los
mis abundantes son redondos e intensamente tenidos, y otros son
irrequlares, p&lidos y granulosos.

Capa de Fibras Opticas.- Se observan como grupos de fibras que se

tinen intensamente y que emergen de las células ganglionares. En-

tre las fibras se observan nGcleos alargados muy tenidos, més peque
nos que los demis, que corresponden a células de neuroglfa.

3) Retina de Iquana (Ctenosaura pectinata) (Figs. 13,14 y 15).

Epitelio Pigmentario.- No es muy grueso y se encuentra densamente
pigmentado. No se observan detalles celulares.

Fotorreceptores.- Son grandes, en forma de botella, y s6lo se dis

tingue un tipo que corresponde a conos, puesto que la iguana es
una lagartija diurna. El segmento externo es de forma globosa o
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cbnica, mientras que el interno es m&s corto y cilfndrico, Yy en al
gunos casos mis delgado que en otros., Con las tres técnicas el
segmento externo se tifie m4s intensamente que el interno. En el
segmento interno, m&s cerca del nficleo, se cbserva una estructura

redondeada que se tifie muy intensamente y que seguramente corres-
ponde al paraboloide (Figs, 16,17 y 18).

En algunos casos pueden observarse dos conos pegados que cor
responden a los conos dobles reportados en la bibliograffa (Fig.
17). Ocasicnalmente se encuentran tres conos muy juntos (Figs.
17 y 18), pero la observacibn no es lo suficientemente nftida co-
mo para asegurar que sean triples.

Membrana Limitante Externa.- Con las tres técnicas se observa cla

ramente como una linea al nivel en que terminan los segmentos in-
ternos de los fotorreceptores (Figs. 16,17 y 18).

Capa Nuclear Externa.- Es delgada y en ella se observan nGcleos

ovoides o irregulares, granulosos, unos mids p&lidos que otros,
dispuestos en una sola hilera (Fig. 16).

Capa Plexiforme Externa.- Es delgadifsima y se observa tenida débil
mente con las tres técnicas.

Capa Nuclear Interna.- Es muy gruesa y esti formada por muchos nid
cleos apinados y distribuidos en varios estratos (Fig. 16). Se ob
servan los siguientes tipos: a) en el limite de esta capa con la
CPE, los nficleos son pequefios, granulosos y pilidos, y por su posi
cidn corresponden a células horizontales; b) a continuacién se dis
tinguen nficleos m&s pequenos, redondeados, intensamente tenidos,
los mé&s abundantes y distribuidos a lo largo del resto de la capa,
que pueden ser de cé€lulas bipolares; c¢) a partir de la mitad de la
capa y hacia la parte interior de la retina, se encuentran nficleos
escasos, ovales y muy tenidos, que probablemente corresponden a cé
lulas de M#iller; d) hacia el limite con la CPI hay nficleos de ma-
yor tamano que todos los anteriores, redondos y a veces un poco
irregulares, granulosos y mis t&nues que los primeros. Por su gran
tamano y localizacidn dentro de esta capa estos nfcleas correspon-
den a células amicrinas.

Capa Plexiforme Interna.- Es muy gruesa y ténue y se observa como
una red muy densa de procesos que se conectan entre sf (Figs. 16 y
19). En algunas regiones y a distintos niveles se observan ocasic

nalmente cuerpos celulares triangulares con nficleos pequefios redon
deados y muy tenidos, y nficleos un poco mayores y granulosos.

Capa de C€lulas Ganglionares.~ Los hGcleos de estas cé€lulas son
1os mas grandes de la retina y se encuentran dispuestos en una hi-
lera m&s o menos homogénea, aungue en algunas regiones se observan
a varios niveles. Se presentan los siguientes tipos: los mds abun
dantes son pequefios, ovales o alargados, a veces irregulares, Vv
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Fig. 13.
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Fig. 16.
Retina de Iguana.
Mallory.
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Fig. 17.
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ig. 18.
otorreceptores de
la retina de Iguana.
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Fig. 19.

Capa de Células Gan
glionares y Fibras™
Opticas de la retina
de Iguana.
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tica.
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Fig. 20.
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muy tefiidos; otros son mis grandes, redondeados, té&nues Y dranulo
sos, y escasos (Figs, 19 y 2Q). -

Capa de Fibras Opticas.- Esti formada por una intrincada red de
abundantes fibras que nacen de la capa de células ganglionares y
que se tinen intensamente (Figs. 19 y 20).

4) Retina de Paloma (Columba livia) (Figs. 21,22 y 23).

Epitelio Pigmentario.- Se observa como una banda m&s o menos grue
sa intensamente pigmentada, por lo que los nficleos quedan enmasca
rados. ' En algunas regiones se observan las extensiones de estas

c€lulas, muy delgadas y cortas, en contacto con los fotorrecepto-
res (Fig. 21).

Fotorreceptores.- Son delgados, muy alargados y cilfndricos. Se
observan algunos con segmentos externos muy delgados y rectos Yy
segmentos internos mids anchos que se tifien e impregnan menos que
los externos, y otros en los que los segmentos externos son anchos
o0 cbnicos y los segmentos internos muy delgados. Estos Gltimos
fotorreceptores se tinen e impregnan menos intensamente que los
primeros. En ambos casos se observa muy bien el lfmite entre seg
mento externo e interno. Por la morfologia de estos fotorrecepto
res asumimos que el primer tipo corresponde a bastones y el segun
do a conos (Figs. 24 y 25). -

Membrana Limitante Externa.- Se tine muy bien con las tres técni
cas y se observa como una linea al terminar los segmentos internos
de los fotorreceptores (Figs. 22 y 23).

Capa Nuclear Externa.- Es delgada y est8 constituida por ntcleos
alargados, ovales, granulosos, unos mis pilidos que otros, dis-
puestos a distintos niveles de la capa.

Capa Plexiforme Externa.- Es muy delgada y se tine débilmente
con las tres técnicas.

Capa Nuclear Interna.- Es m8s gruesa que la CNE y consta de n6-
cleos apinados de menor tamaifio que los de &sta (Fig. 24). Se ob-
servan los siguientes tipos: a) situados desde la CPE hasta la mi
tad de la capa, hay nGcleos pequenios, redondeados, p&lidos y gra-
nulosos, que por su localizacibfn corresponden a células horizonta
les 0 a un tipo de cé&lulas bipolares; b) distribuidos en toda 1la
capa, se presentan nficleos semejantes a los anteriores pero més
teriidos y mds abundantes, que por su localizacibén pueden corres-
ponder a otro tipo de c&lulas bipolares; c¢) desde la mitad de la
capa hacia la CPI, los nficleos son alargados, intensamente tefii-
dos y escasos, que pueden ser de células de Milller; d) en el 11-
mite con la CPI se encuentran los nficleos mds grandes de esta ca
pa, unos ténues y redondeados y otros muy teifiidos e irregulares,
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que corresponden a células amidcrinas por su gran tamafio, su posi-
ci6én y su forma.

Capa Plexiforme Interna.- Es muy gruesa, con aspecto de red y te
nida en tonos p&lidos (Figs. 24 y 26). Ocasionalmente se encuen-

tran, a distintos niveles de esta capa, nficleos muy tefiidos, re-
dondeados o irregulares.

Capa de Cé&lulas Ganglionares.- Sus nficleos son los m&s grandes

de 1la retina y estdn dispuestos mis o menos homogéneamente. Se

observan varios tipos: los m&s grandes son redondos y a veces un
poco irregulares, p8lidos y ligeramente granulosos; otros son mis
pequefios, redondeados y un poco mis tenidos, y son los m&s abun-
dantes; otros son alargados e intensamente tenidos; y finalmente,
se observan otros aGn mds pequenos, redondos y ténues. En algu-

nos casos pueden observarse los cuerpos celulares, de forma irre
gular (Figs. 24 y 26).

Capa de Fibras Opticas.- Se observan grupos de fibras finas que
se originan en la capa de cé&lulas ganglionares (Fig. 26).

5) Retina de Ratén de los Volcanes (Neotomodon alstoni alstoni)
(Figs. 27,28 y 29).

Epitelio Pigmentario.- Es muy delgado, los nlcleos son ovales,
basales y son mas evidentes con H-E; los gr&nulos de pigmento
son muy finos (Fig. 27).

Fotorreceptores.- En esta capa es notable tanto el aspecto morfo
16gico como la disposicifén de los fotorreceptores. Son muy largos
y delgados, ligeramente ondulados, y no puede distinguirse ning@n
tipo de fotorreceptor, pués todos son iguales. Adem&s, son muy
abundantes y se encuentran tan juntos que no pueden distinguirse
los limites celulares. Con las tres técnicas se tine mis intensa
mente el segmento interno (Figs. 30 y 31).

Membrana Limitante Externa.- Se observa como una linea ténuemente
tenida.

Capa Nuclear Externa.- Es muy gruesa y densa y estd constituida
por nQcleos pequenos de un solo tipo, redondeados e intensamente
tefiidos, y distribuidos en varios estratos (Fig. 30). Con la téc
nica de impregnacién arg€ntica se pueden observar gr&nulos de cro
matina.

Capa Plexiforme Externa.- Es muy delgada y en su limite con la
CNI empiezan a observarse vasos sanguineos (Fig. 30).

Capa Nuclear Interna.- Es menos gruesa y compacta que la CNE vy




estd formada por nficleos mis grandes y mds ténues (Fig, 30), Se
distinguen varios tiposi: a) en el limite con la CPE hay nficleos

poliédricos muy grandes y ténues, y otros mis redondeados y un po
co mds pdlidos. Segfin la bibliograffa, los primeros pueden corres
ponder a células bipolares gigantes y los filtimos a células hori-"
zontales; b) en la mitad de la capa hay nficleos intensamente tefi
dos de forma 1rregular o redondeados, gue se extienden hasta el

limite con la CPI y que pueden ser de otro tipo de células bipola
res; c) situados tambi&n en la mitad de la capa, hay nficleos alar
gados y muy tenidos que pueden corresponder a cé&lulas de Milller;

d) hacia la CPI hay nficleos muy té&nues, los mis grandes de la ca-
pa, redondeados o irregulares, que corresponden a células amfcri-
nas. Con la técnica de impregnacifn argéntica puede observarse

la cromatina de algunos de estos nficleos. A distintos niveles de

esta capa pueden observarse vasos sanguineos muy evidentes (Fig.
30).

Capa Plexiforme Interna.- Es gruesa, con apariencia de red, teni

da muy ténuemente, y se observan muchos vasos sanguineos en ella
(Fig. 30).

Capa de Células Ganglionares.- Sus nficleos son los mis grandes
de 1a retina y estdn dispuestos en una sola hilera. Hay algunos
redondeados o ligeramente irregulares y muy ténues; otros son mis
grandes, menos tenidos y granulosos; y otros son alargados y més

tefiidos. Hay también muchos vasos sanguineos en esta capa (Fig.
30).

Capa de Fibras Opticas.- Se observan como manojos cortos de fi-
bras mas finas que las del resto de los animales estudiados Yy
formando redes muy delgadas.
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Fig. 30.
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V.- DISCUSION.

Como podemos ver por los resultados de este trabajo y por
la bibliograffa consultada, el patr6n de organizacibn bisico de
la retina se mantiene en todos los vertebrados, y en este senti
do cabe resaltar gue aungue se ha avanzado en el conocimiento
de la retina con el auxilio de las técnicas modernas, los concep

tos fundamentales establecidos por Rambén y Cajal siguen siendo
vigentes.

Sin embargo, vemos gque en los diferentes grupos animales se
presentan algunas modificaciones a este patrén b&sico, las que se
manifiestan, sobre todo, en la amplitud de las capas nucleares,
en el grado de desarrollo de la capa ganglionar, y en especial,
en la capa de fotorreceptores. 1ILas variaciones que se presentan
en estos iltimos se dan de acuerdo a las condiciones de ilumina-~
cibébn del medio ambiente en gque se desarrollan las distintas es-
pecies animales. A este respecto, este estudio ha permitido po-
ner en evidencia cilertas caracteristicas particulares de cada uno

de los animales estudiados, asf como de la clase de vertebrados
a la gue pertenecen.

En patr6tn fundamental de organizacibfn de la retina de los
vertebrados, como hemos podido observar, esti dado por las si-
guientes caracteristicas:

1. Organizacifn general de la retina en diez capas.

2. Presencia de cinco tipos de neuronas: fotorreceptores, célu

las bipolares, ganglionares, horizontales y amicrinas, y sub
divisibn de &stas en varios subtipos.

3. Organizacibén de las cé&lulas en varios estratos en la capa nu
clear interna. En general, la posicién del cuerpo celular
de cada tipo de neurona se mantiene en todos los vertebrados,
aunque &sta puede cambiar en algunos casos, como sucede con
las células bipolares y ganglionares, llamadas desplazadas
por esta razdn. El hecho de que la posicibn del cuerpo ce-
lular cambie no significa, sin embargo, que las conexiones
de dendritas y axones de estas c&lulas cambien también.

4. Organizacibén semejante de las capas plexiformes: la externa

siempre es muy delgada, mientras que la interna es muy grue
sa.

5. Organizacidn semejante de las c&lulas ganglionares en una ca
pa delgada bastante uniforme.

6. Organizacibn y disposicibn similar de las fibras 6pticas en
grupos o paquetes.
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Organizacibn y disposicibn parecidas de las células de Miller
en las capas de la retina,

En lo que se refiere a las modificaciones que se presentan a

este patrén bisico de organizacibn y a las caracteristicas parti-
culares de las especies estudiadas, podemos mencionar las siguien

tes:

1.

Presencia de paraboloides en los segmentos internos de fotorre
ceptores de ajolote e iguana, los cuales mostraron posicién se

mejante pero morfologia y tamano diversos (Figs. 10,11,12,17 y
i8).

Gran diversidad en cuanto a estratificacibén de la capa nuclear
externa. En la carpa y el ratdbn de los volcanes esta capa es
muy similar, puesto que ambas son poliestratificadas, de un
grosor semejante y mi8s gruesas que la capa nuclear interna.
Ademds, esta capa es mds gruesa gue la correspondiente en el
resto de los animales estudiados (Figs. 5 y 30). En cambio,
en el ajolote y la paloma esta capa es biestratificada (Figs.

7 y 24), mientras gue en la iguana es monoestratificada (Fig.
16).

En relacibn con la capa nuclear interna hemos observado que el
tamano de los nficleos de las c&lulas amdcrinas es comparable

en iguana y paloma, y que &stos son mucho mayores que los del
resto de los animales estudiados.

En lo que se refiere a la capa plexiforme interna hemos obser

vado que a distintos niveles de ella se presentan cuerpos ce-

lulares y nficleos en la carpa, el ajolote, la iguana y la palo
ma. Son muy escasos y diffciles de interpretar, ya que, aun-—
gue se encuentran reportados en los trabajos consultados (21),
no se han podido caracterizar, pués se les ha asignado natura-
leza tanto de neuroglia como de células amdcrinas o gangliona-
res, por lo que su funcifn no ha sido especificada. Es nota-

ble el hecho de que no se presentan en el ratén y seria muy in
teresante hacer estudios en otros mamiferos y en otros grupos

de vertebrados con el fin de determinar si la presencia de es-
tas células es restringida y cual es su significado evolutivo

y fisiol&gico en la retina.

En el ajolote los nficleos de las cé&lulas ganglionares son de
aproximadamente el mismo tamafio gue los nficleos del resto de
las neuronas (Fig. 7), en comparacidén con lo gue ocurre en el
resto de los animales estudiados, en los que los nficleos de
las células ganglionares son mayores que los nlcleos de las
dem&s neuronas. No se conoce el significado de ésto.
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En la iguana y la paloma hemos observado una gran variedad de

c€lulas ganglionares, y sus tipos son m&s o menos comparables
entre si (Figs. 19,20 y 26).

Otro de los aspectos interesantes es la vascularizacibén de la
retina de carpa y ratfn, aunque se presenta de manera distin-
ta: en la carpa s6lo se encuentran vasos sanguineos en la ca-
pa ganglionar, mientras que en el ratén se presentan desde la
capa plexiforme externa. La presencia de vasos sangufneos en
la retina de estos dos animales puede explicarse por la ausen
cia de procesos vascularizados anexos a la coroides en el glo
bo ocular, aunque en la carpa se encontrf una estructura que
puede corresponder a la gl&ndula de la coroides reportada en
peces que no poseen proceso falciforme. Aunque se cree que
esta glindula puede tener una funcibn similar al proceso fal-
ciforme, vemos que &sta no se encuentra pegada a la retina,
por lo que es probable que el suplemento nutritivo no sea su-
ficiente y se requiera de vasos sangufneos en la retina. Es-
to podria explicar su presencia en la capa ganglionar (Figs.
1,2 y 5). En el caso del ojo del ratén sabemos que no existe
ningin proceso que cubra esta’' funcibén nutritiva, de agqui que
se presenten vasos sangufineos tan abundantemente y que se dis

tribuyan sobre una extensifn mayor que en el caso de la carpa
(Figs. 28 y 30).

Merece mencifn especial la capa de fotorreceptores, ya que es
la que presenta mis modificaciones en la retina de los verte-
brados. Queremos hacer notar gque tuvimos algunas dificulta-
des en la interpretacibén de los resultados referentes a estas
células, ya que este estudio fue a nivel histolbgico y por lo
tanto s6lo pudimos observar sus caracteristicas morfolbgicas,
pero no sus aspectos fisiolb6gicos. En consecuencia, el asig-
nar el nombre de cono o bastén a un fotorreceptor est& basado
exclusivamente en la observacifn morfolbgica, aunque hemos te
nido presente en todos los casos el hecho de que la relacién
forma-funcién de los fotorreceptores no es estricta. Por con
siguiente, serfa recomendable continuar este estudio a otros
niveles y utilizar otras técnicas gue permitan establecer, has
ta donde sea posible, las caracteristicas fisiolb6gicas de los
fotorreceptores, para asi poderlos caracterizar definitivamen
te.

Una vez aclarado ésto, consideraremos dos casos muy simi
lares, la carpa y el ratén, en los que todos los fotorrecepto
res muestran una morfologfa similar y no pueden distinguirse
conos de bastones (Figs. 5,6,30 y 31). En la carpa, los seg-
mentos externcs de los fotorreceptores muestran diversos gra-
dos de variacibén en cuanto a su forma, pero todos son globosos
o cbnicos Yy se presentan en la misma proporc16n. Hemos de te
ner en cuenta ademis, que en los peces que viven en condicio-
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nes de alta iluminacibn se presenta mayor nGmero de conos que
de bastones, por lo que en la carpa los bastones deben ser
muy escasos (Figs. 5y 6). A este respecto, la bibliografia
no proporciona ningGn dato especial que nos permita identifi-
carlos, por lo que nos hemos limitado a describir morfol8gica
mente los fotorreceptores que observamos. En el ratén ocurre
precisamente lo contrario: es un animal que vive en condicio-
nes de baja iluminacibn y gue posee mayor nGmero de bastones
que de conos. Sin embargo, aungue hay conos en su retina, to
dos los fotorreceptores son alargados, con aspecto de basto-
nes, descripcibn que corresponde a la hecha por Cohen (1960,
1967) en el ratbn doméstico (6). Puesto que se trata de dos
especies de ratbn, podemos pensar que su retina es semejante
y aplicar este dato a nuestro caso. Asf, resulta que los co-~
nos y los bastones tienen una morfologfa tan semejante que no
puede distinguirse uno de otro (Figs. 30 y 31). Hemos de te-
ner en cuenta también que estos fotorreceptores son muy del-
gados y que, por lo tanto, su observaci6bn al microscopio fo-
ténico no es lo suficientemente clara. En este caso se requie
re de microscopia electrBnica para ver que tanto varian los
fotorreceptores en cuanto a su forma.

En la paloma pudimos distinguir dos tipos de fotorrecepto
res: uno con el segmento externo alargado y el otro con el seg
mento externo un poco mads cbnico. Ambos tipos se tinen e im-
pregnan de manera distinta, lo que nos indica que efectivamen-
te son fotorreceptores distintos (Figs. 23,24 y 25). Ahora
bien, la paloma es un animal diurno, por lo que posee mayor né
mero de conos que de bastones; sin embargo, nuestras observa-
ciones mostraron gque ambos tipos se distribuyen en proporcio-
nes semejantes, de aqui gue no podamos utilizar este dato para
seflalar a un tipo como cono y al otro como bastén. En conse-
cuencia, sb6lo la observacibén de su morfologia nos puede indi-
car que el primer tipo descrito corresponde a bastones y el se
gundo a conos.

Con respecto a los fotorreceptores de la retina de ajolo-
te, se identificaron bastones rojos y conos, observaciones que
corresponden a las descripciones de los trabajos consultados
(10,11 y 21)(Fig. 10). Los bastones verdes, especificos de an
fibios, no se identificaron en este caso, lo gue puede deberse
a que los niveles de corte no permitieron su observacibén, o
bien, a gque no se presentan en el ajolote; este Gltimo punto
de vista es v8lido, pués se reporta que en algunos urodelos co
mo Salamandra salamandra, Triturus alpestris, Triturus cristatus,
y Triturus vulgaris si se presentan, mientras que en otros no,
como Necturus maculosus (11).

En la retina de iguana se identificaron conos individua}es
y conos dobles, que corresponden a las descripciones de la bi-
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bliografia (26) (Fig. 17). Los conos triples s6lo est&n repor-
tados en algunos casos de lagartijas diurnas, como en Anolis
(26); en la iguana se observaron algunas agregaciones de tres
conos muy juntos, pero la observacibn no fue lo suficientemen
te precisa como para poder afirmar definitivamente que se tra
ta de conos triples. Por lo tanto, se sugiere que &sto se po
dria determinar mediante microscopia electrbnica. -

Por otra parte, consideramos que los reptiles constituyen
un grupo de vital importancia en el estudio de la retina de
los vertebrados, pués adem&s de ser el grupo del que se origi-
naron las aves y los mamiferos, poseen una capacidad sorpren-
dente de adaptacibn a diversos medios, lo que se ve reflejado
directamente en la amplisima diversidad de mosaicos de fotorre
ceptores que se encuentran a lo largo del grupo. Lamentable-
mente, es el grupo de vertebrados que ha sido menos estudiado.

Finalmente, cabe sefialar que el inico caso en que pudie-
ron observarse los discos membranosos que constituyen los seg
mentos externos fue en bastones rojos de ajolote, y que é&sto
se debe al gran tamafno que tienen estos fotorreceptores, en es
pecial el segmento externo (Figs. 10,11 y 12). -

En lo que se refiere a la parte técnica de este trabajo, pode
mos decir que uno de los puntos a tomar en cuenta es el hecho de
que en la mayoria de los casos se separ6 el epitelio pigmentario
del resto de la retina; ésto puede deberse a la manipulacién del
tejido o al tiempo de fijacibn, ya que se observé que en ojos que
estuvieron m&s de un mes en el fijador (un ejemplar de ajolote y
uno de iguana) la separacibdn fue total. Ademis, cabe senalar que
en las regiones en que se separ6 el epitelio pigmentario del res
to de la retina, la observacibn de los fotorreceptores fue més
clara.

En cuanto a las técnicas histolbgicas de tincidn e impregna
cibn argéntica utilizadas para realizar este trabajo, podemos de
cir que proporcionaron un panorama global de la estructura de la
retina de una manera complementaria, ya que cada una resalté ca-
racteristicas distintas y especiales en cada una de las especies
estudiadas. Asf, tenemos que las técnicas de H-E y de impregna-
cibn argéntica permitieron realizar una observacibn clara tanto
de nfcleos de neuronas como de fibras 6pticas. Ademés, la técnl
ca de impregnacidén argéntica realz6 los grdnulos de cromatina de
algunos de estos nficleos y proporciond una observacién clara de
los fotorreceptores, ya que los segmentos externo e interno se
impregnaron de forma distinta e incluso encontramos diferencias
de impregnaci®én de conos a bastones. La técnica de Mallory tam
bién resaltd los fotorreceptores de una manera muy evidente, tan
to su morfologfa general como estructuras especiales, entre las
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que sobresale el paraboloide de ajolote e iguana. Esta técnica

contrast6 ademds los vasos sanguineos de las retinas de carpa y
ratbn.

Es importante mencionar que puesto que la técnica de impreg
nacién argéntica utilizada en este trabajo es una modificacién,
los resultados obtenidos son satisfactorios desde el punto de vis
ta de que complementaron los datos obtenidos con las técnicas de
H-E y Mallory, logrindose de esta manera una visifn general de la
estructura de la retina de los vertebrados., Por otra parte, esta
técnica, no proporciond6 observaciones finas y detalladas de estruc
turas nerviosas especiales, por lo que se sugiere gue este traba-
jo podria continuarse utilizando diversas técnicas de impregnacif6n
argéntica para estructuras nerviosas especificas en la retina.

Sin embargo, en relacidn con el resto de las té&cnicas de im-
pregnacibn argéntica utilizadas comGnmente, esta técnica tiene
ciertas ventajas en su aplicacifn:

1.- La té&cnica es muy sencilla y el material necesario es conven-
cional.

2.- Ya que la retina es un tejido muy delicado, el corte por para

fina facilita su manejo en relacifn con el corte por congela-
cidn.

3.- La impregnacién por cortes se facilita en relacibn con la im-
pregnacibén en blogue. Asimismo, la penetracién del nitrato
de plata al tejido es mucho mds répida en cortes que en blo-
gque. Se observé que en cortes de ojo de ajolote y ratdn se
requiere menos tiempo para que la penetracifn sea total, en
relacién con los ojos de carpa, iguana y paloma.

4.~ Esta técnica da la posibilidad de obtener diversos niveles o
intensidades de impregnacibén para determinar el tiempo 6pti-
mo de impregnacidén para un 6rgano y especie determinados.
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En resfmen, este estudio histolf6gico nos ha permitido vi
sualizar los aspectos fundamentales de la estructura de la reti
na en los vertebrados, haciendo énfasis en las caracteristicas
particulares de cada clase y de cada especie estudiada. En es
te sentido sobresale la capa de fotorreceptores, cuyas modifi-
caciones se basan en las condiciones ambientales especificas
en que se desarrolla cada animal. Entre las observaciones de
especial interés sobresalen los conos dobles de iguana, los bas
tones rojos de ajolote y la estructura lamelar de sus segmen-
tos externos, los paraboloides de los segmentos internos de a-
jolote e iguana y la organizacibn y aspecto de los fotorrecepto
res de ratbn. Asi pués, vemos que la estructura de la retina
muestra una unidad notable en todos los vertebrados y que se
presentan algunas adaptaciones especiales segfin el medio en gue
se desarrolla el animal. Es importante mencionar que la retina
no parece estar mis desarrollada a medida que se asciende en la
escala evolutiva de los vertebrados.
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