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J:NTRODUCCXON 

F;sta tesis es una revisión sobre la transmisión sináptica en las 

neuronas de la retina de algunos vertebrados. Con un enfoque sobre los 

neurotransmisores que son liberados y sus efectos post-sinipticos en estas 

neuronas. 

Esta revisión consta de rlos partes. La primera contiene las 

generalidades de la retina comprendiendo su hlstologia, anatomía y 

fisiologia: en esta sección, se analiza a grandes rasgos al ojo •. las vías 

visuales y con un anilisis mis minucioso lo que respecta a la retina. La 

segunda contiene 

la re ti na del 

neurotransmisor y 

aunque por medio 

a los neurotransmisores y sus efectos en las neuronas de 

ojo: en esta sección, se analiza solamente al 

no los efectos de los agonistas y de los antagonistas, 

de ellos muchas v1~ces se encuentren indicios de los 

efectos de los neurotransmisores en las sinapsis. 

·con el presente trabajo se p.retende llenar un vacío de la información 

existente en P.spañol acerca de los efectos de los neurotransmisor·es en la 

retina. Mediante esta Información el estudirlnte puede tenel' acceso de una 

mancrq concisa a los datos deseados. 
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SISTEMA VISUAL EN VERTEBRADOS 

1. 1. EL OJO 

El ojo es una estructura rígida casi esférica, sensible a estímulos 

luminosos precisos y es capaz de moverse coordinadamente con el otro ojo. 

Se encuentra formado por una serie de membranas concéntricas, que contiene 

en su interior un conjunto de medios por los cuales atraviesan los rayos 

luminosos que confluyen sobre en la capa sensorial que es la retina. 

1.1.l. REUIONES OCULAHF.S 

Esclcr6tlca.- Forma las 5/6 par~es posteriores de la t6nica fibrosa 

del ojo y nu es atravesada por los rayos luminosos. De 1 mm de espesor en 

la parte posterior, 

llegar a 0.5 mm, 

Pesa 1/6 del peso 

posterior por el 

esta capa se adelgaza en el ecuador del ojo hasta 

y luego engrosar hasta 0.8 mm en la región delantera. 

total del ojo. Se encuentra atravesada en la región 

nervio óptico y se continúa hacia adelante para 

modifidat·se y formar la córnea medio por donde entran los rayos 

luminosos, la cual constituye la sexta parte anterior de la túnica fibrosa 

del ojo y es perfectamente transparente en estado normal. La función de 

esta membrana es protectora y se encuentra formada por haces de fibras de 

col6gena con fibroblastos aplanados entre ellas. 

Curo ld•~s. - Es una membrana en for111a de un poco más de media esfera 

hueca que se adelgaza gradualmente de atrás hacia adelante (máx. 0.5 ~m. y 

min. 0.2 mm), de coloración obscura y por su superficie exterior se 

adhiere u la región interior de la esclerótica. ~1 superficie interior en 
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Fig. l. Esquema de un corte transversal del globo ocular. 

cambio, se amolda a la retina pero no se adhiere a ella. Hacia atrás, se 

deja perforar por los elementos del nervio óptico; hacia adelante se 

cont l núa con la zona ciliar, formando una J 1nea circular que se encuentra 

coustituida por una serie de arcos pequeños y cóncavos hacia adelante, 

separado~ por prolongaciones filiformes anteroposterlores, que se cono~c 

con el nombre de .2!:i! -~· El iris constituye la parte anterior de la 

11e111bra11a iridocoroidea. La coriodes es una membrana pigmentada que 

contiene los vasos sanguíneos que nutreu las estructuras del ojo y que 

forman la red coriocapilar. Se e11cuentn1 formada por fillras elásticas. 

Het. ina. E'> lu part.1: dt: la túnica n1~rviCJS<J que :;r: uxl.icucle dr!sdc el 

or·il1cio ilei nervio óptico h;1sta la Q!:!! ~al!_!. 'llr!IW la forma de una 

,, 
•) 
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esfera hueca que se aplica a la superficie interior de la coroides y que 

abarca, a su vez, el· cuerpo vltreo. Disminuye de espesor de atrás hacia 

adciaule, mJde 0.4 mm eu su ¡,;;:tremidad poatP.rior y tan sólo 0.1 111m en Ja 

2D! !?.!.:rrala. Su coloración e~; rojo··naranja en su cara ciüerna debido a la 

rodops ína. Es de conaistcncia débil y, por tanto, fácil11ente desgarrable. 

1.1.2. OESARROLl,0 EMBRIOLOGICO 

De acu(?rdo a Pe i y Rhodi n ( 1970) , el desarrollo del ojo en todos los 

organllunos se puede dividir· en 7 estadios que son: 

Estad.to 1. - Las vesículas ópticas aparecen como 2 prolongaciones del 

cerebro. Durante este estadio, el neuroectodermo de las 

Estadio 2. 

veslculas 

ectodermo 

óptictts se 

superf Iclul. y 

encuentra en contacto con el 

no existe mesodermo entre las 2 

capas. La pared lateral de la vesícula óptica y el 

ectodermo superf iciai adyacente son delgados en este 

estadio. !.a porción delgada de la vesícula óptica forma el 

disco retinal y la porción delgada del ectodermo 

superficial adyacent~. se conviel'te en la placa del 

c:ristalino. 

Durante 

forma 

margen 

algunas 

este estadio, el ectodermo superficial adyacente 

el hueco para el cristalino. Al.mismo tiempo, el 

del hueco del cristalino se empieza a cerrar y 

células aparecen dentro del hueco del cristalino. 

En este punto, la vesícula óptica se encuentra invaginada 

para formar la copa óptica. El neuroectodermo invaginado 

presenta una proliferación muy intensa, 1111cntras que lo 

que va a formar el futuro epltello pigmentario p.erm<inece 

inactivo. La vesJcula óptica afm ·permanece abierta. Los 

futuros vasos sanguineos empiezan a rodear la copa óptica 

sin ninguna orientación. 

Estadio 3. - La vesicula del cristalino se encuentra formada. e 

independizada del ectodermo superficial. La pared 

posterior de Ja vesícula del cri~talino empieza a ser más 

4 
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pequelia por una elongación gl'adual de sus células. SH 

restaura nuevamente la continuidad del ectodermo 

superficial, y el mesodermo Jnvade un espacJn que se 

encuentra eutce el ectodermo superficial y el cristalino. 

Este espacio entre las 2 capas se cierran posteriocmente 

de nuevo. El neuroectodermo invaginado se puede ver como 

una estructura de 2 capus con una zona nuclear y ur111 :-:01H1 

marglnal. La capa externa del neuroectodermo aparece como 

unu capa delgada, a partir de la cual se originar~ el 

epitelio pigmentario. Las futuras arterias ciliares cortas 

Y largas posteriores se empiezuu a orieulur ulrededor de 

la copa óptica. La arteria hlaloideB o arteria central de 

la retina entra en la copa a través de la fisura 

embr i ónJ ca, llega hasta Ja superficie posterior del 

cristalino y ahl forma la porción poslerJor de la tfinica 

vascular del cristalino; esta arteria es una rama 

colateral de la arteria ofl&lmica. Al mismo tiempo, se 

mueven algunas cilulas mesenquimatosaa hacia la cavidad 

vítrea a travis de la fisura embrJóulca (o fisura 

coroidea). Se observan, también, la arteria ciliar corta 

posterior y las células mesenquimatosas en el centro de la 

cavidad existente entre la orilla de la copa ópticu y el 

cristalino. 

Estadio 4.- Se inicia la formación de los p~rpadoi a partir de 

invaginaciones del ectodermo superficial. La futura cór11ea 

se encuentra cubierta por el ectodermo superficial y 

consiste en 2 capas epiteliales; el nfimero celular se 

incrementa. Al mismo tiempo, existe una cu11densaci6n del 

mesodermo hacia la porción posterior de la futura córnea. 

Esta condensación es continua y es slml lar· ¡¡ J11 existente 

alrededor de la copa óptica, que es adyacente a la pared 

del epitello pigmentarlo. La envidad del cr·istalino se ha 

cerrado completamente y se ha llenado por las fibras 

primarias del le11tP.. La túnica vascular del c!'Jstal ino se 

extiende desde 1n porr;ión pus ter i or de este y, 

gr<11.lualmenl•!, lo envuelve por completo. La cavidad de la 



copa óptica se encuentra ya cerrada. El neuroectodermo o 

retina se empieza a diferenciar para formar las capas 

neuroblástica externa e interna. Los axones empiezan a 

crecer en aleunas células de la capa neuroblástica 

interna. En es te estad lo, la arteria ciliar larga 

posterior que se encuentra alrededor de la copa óptica 

forma una red coriocapilar. Se observan algunas fibras de 

colágena en la zona que se encuentra por debajo dnl 

ectodermo superficial. La membrana de basamento cubre todo 

el neuroectodermo y forma una linea a partir del ectodermo 

superficial desde el primer estadio. 

Estadio 5.- El párpado continúa creciendo y cubre más de la mitad de 

la córnea. Ha aparecido la camara anterior. !.as células 

mesodérmicas que se encuentran alrededor de l' copa óptica 

se condensan y forman la esclerótica. La porción anterior 

del cristalino se puede considerar como la membrana 

pupilar. Los vasos perilenticulares que forman el resto de 

la túnica vascular, se consolidan en este estadio. Los 

vasos sanguineos que son dominantes en la cavidad vítrea 

en los estadios previos, se condensan en 2 lugares: , 
alrededor del cristalino como vasos perilenticulares o de 

los procesos ciliares, y cerca de la superficie interna de 

la retina.· La luz de pared óptica se encuentra casi llena 

de axones que se originan de la capa ncurobláslicéi 

interna. En este estadio, se puede trazar la entrada de la 

arteria hialoidea o arteria central de la retina en el 

nervio óptico. 

Estadio 6.- El párpado. se fusiona durante el inicio de este estadio. 

La córnea contiene elementos estromalus. En el cristalino, 

se forman sus fibras secundarias y son visibles las 

suturas del 

cápsula del 

retina, hay 

neurohlásticas 

nervio óptico 

cristalino en 

cristalino es 

progreso en 

externa e 

representa 

ambas superficies del mismo. La 

evidente en este estadio. En la 

la difercnc iación de las capas 

interna. Un vaso cercano al 

lo que será la entrada en de la 

arteria hialoidea o central df! la retina. El margen 
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anterior de la copa óptica se encuentra bastante avanzado, 

pero no se puede· ver ningún cuerpo ciliar o iris. Tal vez, 

se forman los mGsculos oculares extrínsecos durante el 

estadio inicial 3, 

Es Ladi o 7. ·· No existe un cambio observable en la arquitectura general 

entre este estadio y el anterior. En el centro del 

cristal1no, 

casi lo han 

los núcleos han desaparecido y las suturas 

hecho también. La reúna muestra una fuerte 

diferenci:wión y contiene, por lo menos, las siguientes 

capas: 1) membrana limitante exteina, 2) capa 

neuroblástica externa, 3) capa fibrosa transitoria de 

Chievitz, 4) capa neuroblástica interna, 5) capa de la 

fibra nerviosa y 6) membrana limltante interna. Se 

observan los diferentes tipo8 celulares en las capas 

neuroblásticas. El margen anterior de la copa óptica 

muestra claros signos de plegamiento. El •esenquima 

descansa sobre el futuro cuerpo ciliar, los capilares 

empiezan a invadir la capa del epitelio pigaentario, lo 

cual es el primer signo de la formación del plegamiento de 

los procesos ciliares. 

La dm·ación de estos estadios, en el ratón, es: a) estadio 1, del 9o. 

al lOo. d1a de gestación; b) estadio 2, del 100. al llo. día de gestación; 

c) estadlo 3, del 110. al 130. dla de gestación; ch) estadio 4, del 130. 

·al 140. dla de gestación; d) estadio 5, del 140. al 150. día de gestación; 

e) estadio 6, dtl 150. al 170. dla de gestación; y f) estadio 7, del 170. 

al 190. dla de gestación. 

1.2. CENTROS SUPERIORBS 

1.2.1. Vla a .la corteza visual 

Con el objeto de describir la vía desde la retina hasta la corteza 

7 
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Fig. 2. Esquema de las vias visualer.i (Tomado de Barr, 1975). 

visual, la retina se divide, a cada lado, en una mitad nasal y una 

u,m¡¡oral. por medio de 'una linea imaginaria que pasa a través de la fovea 

central. Otra llnea horizontal, que pasa también a través de la fovea, 

divide cada mitad de la retina en cuadrantes superiores e inferiores. Los 

1.-:nnr.s de lus mitades derechas . de las 2 retinas terminan. en el núcleo 

gcniculado lateral derecho, donde la información visual se transmite hacia 

la corteza visual del hemisferio derecho. Los axones de los cuadran'tes 
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superiores periféricos de la mácula terminan en la parte media del ·núcleo 

geniculado lateral, y los impulsos se transmiten a las 2/3 partes 

anterio1·es de la co¡:teza visual, por encima del surco calcarino. Los 

axones de los cuadrantes inferiores periféricos de la mácula terminan en 

la porción lateral del núcleo geniculado donde se transmiten para ir a las 

2/3 partes anteriores de la corteza visual por debajo del surco calcarino. 

La mácula se proyecta en la región posterior relativamente grande del 

núcleo geniculado lateral que, a su vez, envla axones a las 2/3 partes 

posteriores de la corteza visual en la región del polo occipital. 

1:2.2. Nervio óptico 

Cada nervio óptico (en el hombre) está formado por alrrededor de un 

millón de axones provenientes de las' cél.ulas ganglionares, todos ellos 

mielinizados. El nervio se encuentra rodeado por prclongaciones de las 

meninges: la piamadre, la aracnoides y la duramadre. Los axones se· 

encuentran ordenados en grupos o tractos, separados por tabiques de tejido 

conjuntivo. Cada grupo de axones se encuentra dividido en pequeños tractos 

por células de neuroglía. La cubierta de mielina se encuentra formada por 

ollgodendrocitos en lugar de las células de neurllema de Schwann, por lo 

que el nervio óptico es comparable a un tracto dentro dei S.N.C. 

1.2.3. Quiasma óptico 

La división parcial de los axones del nervio óptico en el ·quiasma es_ 

la base de la visión binocular. Los axones de la mitad nasal o aedial de 

cada retina tienen una división en el quiasma y se juntan con axones de la 

mitad temporal o lateral de -la otra retina para formar el tracto óptico. 

Los impulsos conducidos' al hemisferio derecho por el tracto óptico derecho 

representan a la mitad izquierda del campo visual, en tanto que el campo 

visual derecho se encuentra representado en el hemisferio izquierdo. El 

tracto óptico rodea la terminación superior del pedúnculo cerebral y 

termina er. el núcleo geniculado lateral del tálamo. 

1 



1.2.4. Núcleo geniculado lateral 

Se encuentra por debajo de las zonas posteriores del pulvinar del 

tálaiao. El núcleo geniculado lateral está formado po~ 6 capas de células 

que se han numerado consecutivamente desde su superficie ventral. Los 

axones cruzados del tracto óptico terminan en las capas 1, 4 y 6, en tanto 

que los axones 1psilaterales terminan en las capas 2, 3 y 5. Aunque el 

núcleo geniculado lateral contiene pequeñas neuronas intercaladas, la 

mayorla de los axones de las células que lo forman se extienden hacia la 

corteza occipital adyacente al su1·co calcar Jno. Se considera que en· este 

relevo hay poca o nula integración de la información visual. 

1.2.5. Tracto Gen1culo-calcarino 

Los axones 

retrolenticular y 

de este tracto 

sublent1cular de 

atraviesan primero las porciones 

la cápsula interna luego pasan 

alrededor. del ventrículo lateral, curvándose posterior111ente para dirigirse 

a su ter111inación 

viajan hacia el 

en la corteza visual. Algunos axones geniculocalcarJnos 

cuerno inferior del ventriculo lateral. Dichos axones 

constituyen el asa temporal (de Meyer) del tracto geniculocalcarino. Una 

lesión en el lóbulo temporal que anarque el asa temporal, producirá un 

defecto en el campo visual superior en el lado opuesto de la lesión. Por 

el contrario, una lesión en el lóbulo parietal puede traer como resultado 

un defecto en el campo visual inferior, en el lado opuesto de la lesión. 

1.2.6. Corteza Visual 

Esta ocupa los labios superior e inferior del surco calcarino en la 

cara medial del hemisferio. El área es mucho más grande que la sugerida 

por los mapas corticales co11.unes por la profundidad del surco calcarino. 

La corteza visual primaria (area estriada o área 17 de Brodmann) es 

delgada, es corteza heterotlpica del tipo granular; está deliaitada por la· 

la linea de Gennari y tiene un grosor de 1.5 mm. Existe una proyecc16n 

detallada punto ·por punto desde la retina al núcleo geniculado lateral y a 

la corteza visual. La corteza visual de asociaci6n · corresponde 

ap1·oxlanda111ente a las áreas 18 y 19 de Brodmann, que rodean el área visual 

10 



primaria en las caras media y lateral del hemisferio, y es la responsable 

del reconocililiento de los objetos, dé las percepciones de color y de otros 

aspectos complejos de la visión. Dichas áreas reciben axones aferentes deJ 

área 17 (corteza visual primaria) y tienen conexiones reciprocas con otras 

áreas corticales y el pulvinar del tálamo. El papel de la corteza de 

asociación incluye, entre otros aspectos complejos de la visión, la 

correlación de experiencias visuales actuales y pasadas, con 

reconociraiento de lo que se vé y la apreciación de su significado. Una 

lesión que incluya en gran proporción a las áreas 18 y 19 causa una 

incapacidad para reconocer los objetos en el campo visual opuesto. Las 

áreas 18 y 19 envían axones corticotectales al núcleo geniculado superior 

del mesencéfalo, de tal manera que se establece un reflejo cortical para 

los movimientos 

señales visuales. 

los movimientos 

lóbulo frontal. 

de observación automática de los ojos en respuesta a 

Estas áreas son diferentes del área que se encarga de 

voluntarios de la observación, la cual se localiza en el 

A través de un relevo sináptico en el núcleo geniculado lateral, la 

corteza visual recibe datos de la mitad temporal de la retina ips!lateral 

y la mitad nasal de la retina contralateral; Existen patrones espaciales 

dentro del área estriada: los cuadrantes inferiores de la retina (zona 

alta del campo visual) se proyectan en la pared inferior del surco 

calcarino, mientras que los cuadrantes retinales superiores (zona baj;::. de 

la visión) se proyectan en la pared superior del surco. Otro patrón se 

relaciüna con la visión central y periférica. La mácula lútea se encuentra 

representada en la parte posterior del área 17. La mácula contiene una 

mayor concentración de conos fotorreceptores, lo cual da origen a un gran 

número de axones del nervio y de los tractos ópticos y es responsablP. de 

la visión central de máxima discriminación. De acuerdo con lo expuesto 

anteriormente, la parte del área 17 que recibe información pare la visión 

central ocupa 1/3 de la corteza visual primaria. 

11 



1.3. FIS[OLOGIA DE LA V!SION 

Los mm1sajcs pt occdentes rle los fotorreceptores que viajan a través de 

los axones del nerv lo óptico pasan sin interrupción a 2 grupos de células 

situadas profundamente en el cerebro, en los núcleos geniculados 

laterales, donde forman un relevo sináptico. Las células geniculadas 

laterales env1an a su vez, sus axones directamente' a la corteza visual 

primaria, desde la cual por medio de varias sinapsis, los mensajes son 

enviados a otros destinos diversos: zonas corticales vecinas y otros 

objetivos situados profundamente en el cerebro. 

Como resultado del entrecruzamiento parcial de los nervios ópticos en 

el quiasma óptico, el núcleo geniculado izquierdo y la corteza izquierda 

se encuentran conectados; por tanto, les compete la mitad derecha de la 

escena visual. Al núcleo geniculado derecho y a la corteza derecha, les 

ocurre lo contrario: les compete la mitad izquierda de la escena visual. 

Se ha observado que tanto una célula ganglionar de la retina como una 

célula genlculada responden mejor a una mancha de luz aproximadallente 

circular de un tamaño determinado en una parte dada del campo visual. El 

tamaño tiene mucha impo~tancia porque el campo receptor de cada célula 

(células receptoras de la retina cuya .. actividad incide sobre la actividad 

de esa célula) . se encuentra dividido: con un centro excitado y una 

periferia inhibidora (células de centro excitado), o viceversa (células de 

centro ·inhibido). De este modo, un punto de luz que ocupe exRctamente todo 

el centro del campo receptivo de una célula de centro excitado, es el 

estímulo más eficaz que cualquier otro que invada la zona inhibidora; un. 

estímulo Une.al (banda de luz) será menos eficaz cuando recubra una gran 

parte de la región central y sólo una pequefia parte de la periferi~. Al 

tener estas células simetría .circular, responden igual a este estimulo 

lineal, cualquiera que sea su ·orientación. Entonces, estas células se 

ocupan primariamente no de evaluar niveles de iluminación, sino de 

comparar el nivel de luz en una zona pequefia de la escena visual con la 

iluiuinación media de la periferia inmediata. 

Una primera transformación que realiza la corteza visual primaria es 

la redistribución de la información aferente, de manera que la mayor.fa de 
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sus células respondan no a 

espec1ficamente orientados. En 

que se comportan exactamente 

puntos de luz sino a segmentos lineales 

el mono, existe un gran grupo de células 

igual que las de núcleo ge11iculado: tienen 

simetría circular. Estas células se e11cuentran en la re¡rión inferior de la 

capa IV, que es precisamente la que recibe la información aferente del 

núcleo geniculado. En un segundo nivel de complejidad, existen células 

situadas fuera de esta capa que responden mejor a estlmulos lineules, 

orientados específicamente. Una célula responde sólo cuando un rayo de luz 

cae sobre una determinada zona de su campo visual. La mejor respuesta se 

obtiene cuando se hace incidir PTI la 1·e¡-:ión una linea que tenga Ja 

inclinación adecuada. La orientación mis efectiva varia de unu célula a 

otra; por lo general, se encuentra definida de manera sufientemente 

.Precisa para que un giro de 10 o 20 grados en cualquier sentido, reduzca 

la respuesta o la anule. 

Las neuronas con especificidad de orientación varlan en su 

complejidad. Las células más sencillas se comportan como si recibieran su 

entrada directamente de distintas células con campos del tipo 

centro-periferia, de simetría circular, es decir, el tlpo de células que 

se encuentra en la capa IV. Un grupo importaqte de neuronas de orientación 

especifica es el constjtuido por las células complejas, mucho más 

numerosas. Se di video en var las subcategodas, pero su rasgo principal es 

que son menos exigentes en lo concerniente a la posición exacta del 

estimulo lineal. Estas c6lulas se comportan como si recibieran su entrada 

de varias células simples, dotadas todas ellas de la misma orientación del 

campo receptivo, aunque con ligeras diferer.clas en la situación exacta de 

sus campos. Esta disposición explica perfectamente el disparo uniforme y 

potente que se produce en una célula compleja, cuando se mantiene una 

liner1. de orientación óptima y se barre con ella el campo receptor. 

Conviene advertir que esta región de la corteza visual primaria opera sólo 

de manera local, sobre fragmentos de forma; no se sabe todavla de qué 

•anera el cerebro analiza o trata la forma entera, es decir, de qué modo 

se elabora y sintetiza esta información en pasos ulteriores. 

E11 los nOcleos geniculados laterales, una neurona puede responder a la 

estimulación del ojo izquierdo o del derecho, es decir, cada nücleo 
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geniculado se encuentC"a organizado de manera tal que las entradas 

procedentes de cada uno de los 2 ojos se mantengan separadas. Cada cuerpo 

gen l cu l:l.do se encuentra dividido en 6 capas: 3 capas del ojo izquierdo 

al L!ffnadas con 3 capas del ojo derecho; por tanto, las células de cada 

capa son monoculares. Unicamente en el nivel de las células complejas 

corticales convergen las rutas procedentes de los 2 ojos, e incluso all! 

la mezcla· de información es incompleta y toma una forNa especial. 

Aproximadamente la mitad de las células complejas son aonoculares, en el 

sentido de que una célula determinada puede .activarse sólo al estimular 

uno dr. los 2 ojos. El res to de las célulrui pueden ser influidas 

independientemente por ambos ojos. Entre cada célula puede encontrarse 

todos los grados de dominancia ocular, desde el monopolio absoluto 

njercido por un ojo, hasta el control exclusivo del otro pasando por la 

paridad. 

La organización en un mil imetro cuadrado . de la corteza visual es, 

presumiblemente, la misma que en cuaquier otro millmetro cuadrado. En esta 

región entran unos cuantos miles de axones geniculados, la corteza realiza 

su cometido y unos 50 000 axones salen de ella; en estos axones, una 

pequefia parte del mundo visual se encuentra representada en gran detalle y 

una mayor parte en menor detalle. 

El sistema de dominancia ocular es aparentemente independiente del 

sistema de 01·ientación, porque en las penetraclones tangcncialee u 

oblicuas de la corteza visual, las 2 secuencias no gúardan ninguna· 

relación entre si. La base de estas columnas de dominancia ocular, parece 

ser bastante simple: las :;inapsis de los axones geniculados, algunos de. 

los cuales sirven al ojo izquierdo y los otros al derecho, se agrupan al 

penetrar en la corteza visual, de modo que no se aezclan en la capa IV; 

unn neurona situada por encima o por debajo de la capa IV recibe 

conexiones procedentes de esta capa hasta de un mill11etro de di.Stancia en. 

cada dirección. Con probabilidad, las conexiones más fuertes.proceden de 

la región de la capa IV más inmediata a la neurona, de modo que 

presumiblemente se encuentra dominada por el ojo que inerva esa región. 

Es evidente que la pauta general principal es la de unas bandas 
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paralelas que repr·esentan ter.minncio11es que pertenecen a un ojo. /\qui una 

banda, que representa un ojo se ramific~ en otras 2, o bien termina 

ciegamente en un punto donde se ramif ici:I una banda del otro ojo. Las 

irregularidades son más comunes cerca del centro de visión y a lo largo de 

la llnea que cartografía el horizonte. Las bandas siempre .Parecen 

perpendiculares al limite entre la corteza visual primaria y su vecino, el 

área 18, donde la regularidad es muy alta. La anchura de un conjunto de 2 

bandas es constante, alrrededor de 0.8 mm; sobre todo en la corteza visual 

primaria, lo que pone de manifiesto uan vez más la uniformidad de la 

corteza visual. Podemos asegurar con seguridad que una pieza elemental de 

la corteza visual es un bloque cuya área mide alrededor de un milímetro 

cuadrado, y tiene 2 mm de profundidad; conocer es ta región es conocer toda 

e 1 área 17. 

Quizá la teoría más pl~usible acerca de la fisiología de la visión, 

sea la que sostiene que los sistemas de columnas constituyen una solución 

al problema de representar una imagen tridimensional sobre una superficie 

bidimensional. La corte~a visual primaria opera, al menos, con 4 conjuntos 

de valores: 2 para las variables de posición X y Y en el campo visual; 1 

para la orientación, y otra para los distintos grados de prefcr1mcia 

ocular. Las 2 coordenadas de superficie se uillizan para designar la 

posición del campo; las otras 2 variables se ajustan al repartir la 

corteza visual en subdivisiones tan finas ~ue pueden correrse a lo largo 

de un conjunto completo de orientaciones o de preferencias ·oculares y, sin 

embargo, tener en la posición del campo visual un desplazamiento mínimo 

coh respecto~ la resolución en esta zona del m~ndo visual. 
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II 

RETINA 

2.1. Generalidades 

La retina constituye la estructura fisiol6gica que es capaz de 

capturar la energia lumínica y transformarla en !apulsos eléctricos; no 

presenta una función receptora de la luz en toda la extensión de la 

retina, sino sólo a partir de una linea irregular llamada la .Q!:.!! serrata 

(que marca la transición entre la región óptica (pars optica retinae)_ y la 

región ciega o ciliar (pars ciliaris retinae) de la retina) colocada hacia 

atrás. En todas las regiones de la retina, la luz tiene que pasar a través 

de las estr'ucturas internas para llegar a la capa más externa, los 

fotorreceptores, que son las célul:l:i fctosenslbles. 

2.2. Desarrollo embriológico 

La retina se desarrolla, en el estadio neu1·ula, a partir. de la· capa 

inicial de células del ectodermo neuronal, esta se divide posterioraente 

en 2 capas célulares las cuales son llamadas capa neuroblástica interna y 

capa neuroblástica externa. De la capa externa de las 2 capas de la copa 

óptica se forma solamente el epitelio pigmentario, Las células de la capa 

·neuroblástica interna son las más diferenciadas; una parte de ellas migra 

a la región marginal entre las 2 capas neuroblásticas (interna y extarna) 

y origina la capa denominada capa fibrosa transitoria de Chievitz. 

Las células más superficiales de la capa neuroblástica interna migran 

hacia el interior y forman otra capa, la cual crecerá y dará origen a la 

capa de células ganglionares. La región limite entre las células 
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ganglionares y el resto de la capa neuroblástica interna originarii la capa 

molecular interna de la retina. El resto de la capa neuroblástica interna 

se diferenciará lentamente en núcleos de las fibras de Müller y células 

amácrinas. 

Las células más internas de la capa neuroblástlca externa originarán 

las células bipolares; las intermedias, las células horizontales, y las 

más externas, los fotorreceptores: conos y ~astones. 

El cambio final es la desapadción de la capa transitoria de Chlevitz 

y la consecuente fusión de la capa de las células amácrlnas y los núcleos 

de las fibras de Müller. 

El desarrollo de las capas de la retina ·(excluyendo el epitelio 

pigmentado) en e.l ser humano es como sigue (Mann, 1969) : 

ler. estadl~ (4a. a 5a. semana de desarrollo).- La retina consiste 'en 

un neuro-epitelio limitado en el lado interno por la membrana 

ciliar adjunta (son células d~ la capa proliferativa), 

superimpuesta a otra que es la linea celular primitiva. 

2do. estadio (6a. a 9a. semana).- r.as células de la :;upurf1cie lnltH·nu 

de la capa celular inicial se diferencian y forman la capa 

marginal, mejor conocida como capa neuroblástica interna, se 

desarrollan y especializan en capas. La capa neuroblástica 

externa se encuentl'a presente en este estadio y posteriormente se 

dividirá en células bipolares, células horizontales y los núcleos 

de conos y bastones. 

3er. estadio (lOa. semana a 7o. mes).- Desaparece el espacio entre las 

capas neuroblisticas interna y externa al traslaparse de las 

células amácrinas en la capa de células bipolares y la separación 

de estas últimas de los núcleos de conos y bastones. 
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ler. estodio 2do. estadio 3er. estadio Adulto 
4'-5' sem. 6'-9' sem. 10 se~ - 1' mes 

·-----SÜperticie de la-Capa----------_·-_·_--_· _____________ __, 111embrana li11itante inte!: 

marginal. ~. na. 

~Porción superficial de Capa de fibra nerviosa .. Capa de fibra nerviosa. 
la capa margina 1. 

Nivel intermedio del Capa transitoria de 
neuroepitelio inicial~Chievitz (región pro

funda de la capa margJ 
na 1). 

Capa neuroblástica 1n- Células ganglionares. 

Neuroepitelio inicia 1 

terna. Células amácrinas. 

Capa neuroblástfca ex
terna. 

Fibras de Mül ler 

Células bipolares. 
Célula~ horizontales. 
Núcleos de conos y ha! 

Células ganglionares. 
Células amácrinas. 
Células de Müller 

Células bipolares. 
Células horizontales. 
Conos y bastones. 
tones. 

MembraM de basa1nento------------------~ Membrana limitante exte!:_ 
na. 

------··---·-----

Cuadro l. Esquema del desarrollo embriológico de cada una de .las 
lineas celulares de la retina (Tomado de Mann, 1969). 

El desarrollo de los fotorreceptores. de la retina en la rata se lleva 

acabó como sigue (üetwiler, 1932): 

Al nacimiento, la retin~ s~ encuentra poco desarrollada. No existe una 

separación entre fas capas ncuroblásticas internas y externas que ·se · 

encuentran formando una linea celular ancha. No existe evidencia de 

alp,una dlfere11ciación de los fotorreceptores. Durante el 3er. y 4o. 

dia de vida. existe un inicio de la formación de los fotorreceptores 

con una muy pequei\a prolongación protoplasmica (1.5 - 2.2flm) hacia 

la membrana limitante externa. En la región de la futura fovea, los 

bastones presentan una longitud de 3 p111 mientras que en la región 

cercana a la .!!.!:!! serrata tienen 1.5 µm. En el 9o. y 100. dla los 

fotorreceptores presentan una longitud de 5 6 J.111 y se pueden 

observar los segmentos interno y externo. Del llo. hasta el 160. día 

el crecimiento de los fotorreceptores es acelerado y posteriormente 

cesa. 
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2.3. TEJ.IDOS ANEXOS A LA RETINA 

Son tejidos que se encuentran unidos a la retina y sirven para una 

mejor regulación de la luz por la retina. Estos tejidos son: 

Epitelio pigmentado.- Es un epitelio escamoso simple o epitelio cübico 

que descansa en una limina basal, la cual se encuentra en contacto con la 

membrana elistica de la coroides. En el ·citoplaama de cada cAlula existe 

reticulo endoplásmico y grinulos de melanina. Los gránulos de melanina se 

encuentran ausentes en el nivel del tapetum lucidum. Sus funciones son 

complejas que incluyen: el transporte de metabolitos desde la sangre hacia 

los fotorreceptores (por pinocitosis); la fagocitosis de la porción 

externa del segmento externo de los bastones, la cual se regenera en la 

región basal del mismo; la absorción de la luz y la variación de la 

sensibilidad visual y de la agudeza visual bajo condiciones inestables de 

iluminación por respuesta fotoquímica. 

Tapetum lucidum.- Es una capa especializada de la coroides. Es una 

capa reflectora de la luz que bajo condicio11ei> de ¡.¡océ:I llu111i11adú11 ¡.¡ernti le 

al animal detectar estimulas luminosos. Es~a capa no se encuentra en el 

ser humano. En los animales herbivoros, el tapetum es fibroso y consiste 

de fibras de colágena entremezcladas y fibroblastos filamentosos. En los 

animales carnlvoros, el tapetum consiste en un número variante de capas 

(de 10 a 12 en el perro) de cAlulas poligonales planas. Estas células 

contienen entre 10 y 15 capas de una estructura rojiza (3.5 m de 

longitud máxima) dispuestos paralelamente a la retina. Son particularmente 

ricas en zinc que les confiere la capacidad de reflejar la luz. En la 

periferia del tapetum se encuentran melanocitos aplanados dispuestos en 

capas. En la retina de cerdo no existe el tapetum. 

2.4. MOIJIPICACIONES IJE LA RETINA 

En el sistema visual existen algunas especializaciones que contribuyen 

a aumentar la r.ficiencia en el funcionamiento de Ja retina. Algunas de 

t!stas especiali:t.aclones son: 
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~~~~----------......... 
MácuJ¡¡ lúlc¡¡. - En el eje visual del ojo existe una depresión de bordes 

amarillos, de la cual han sido desplazadas las capas internas de la retina 

formando el reborde periférico, lo que permite que la luz pueda incidir 

directamente sobre los fotorreceptores, que son, en su aayorla, del tipo 

de los conos. 

Papila óptica.- Este sitio corresponde al punto en donde todas las 

fibras del nel'v lo óptico salen del ojo. En este sitio no existen 

fotorreceptores y, por tanto, constituye el llamado punto ciego del ojc. 

También en este sitio, entran y salen los vasos sanguíneos de la retina 

para distribuirse ampliamente por ella. 

2. 5. MORFOLOGIA DE LA RETINA 

La retina se encuentra organizada histológicamente en 10 capas, las 

cuales . encuentran formadas básicamente por 7 tipos de células_ .neuronales y 

un tipo de célula gial (Dowling, 1979): 

a) Fotorrcccptores: Conos y bastones. 

b) Células horizontales. 

c) Células bipolares. 

d) Células amácrinas, 

e) Células interplexiformes 

f) Células gangl ionarcs. 

g) Células de Müller (Células gliales). 

Todos estos tipos celulares se encuentran en estratos bien definidos, 

de. manera que en un corte transversal se pueden distinguir diferentes 

. capas formadas por parte de cada uno de los tipos celulares (Fig. 3). 

2.5.1. FOTORRECEPTORES 

Existen 2 tipos de fotorreceptores: los conos y los bastones. Los 

conos son capaces de detectar diferentes longitudes de onda pero son poco 

sensibles a la luz mas presentan una alta resolución, mientras que los 
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Fig. 3. Componentes neuronales de la retina: C. cono: B. bastón: B'. 
células bipolares; H. células horizontales; A. células amácrinas; G. 
células ganglionares. Capas de la retina: I. epitelio ·pigmentado: II. 
segmentos externos de los. fotorreceptores; I II. segmentos internos de los 
fotorreceptores; IV. capa nuclear externa; V. capa plexlforme externa; VI. 
capa nuclear interna; VII. capa plexiforme interna; VIII. capa de células 
ganglionares; IX. axones del nervio óptico (Tomado de Dowling, 1979). 

bastones poseen una mayor sensibilidad ·luminosa pero poca definición. Por 

tanto, ia relación numérica entre conos y bastones difiere segfin los 

habitos de vida de las diferentes especies; asl, en Jos animales de 

hibilns nocturnos, es mayor la proporción de bastones, mientras que en los 

de hñbi tos diurnos. la proporción de conos se incrementa aunque nunca 

supera a la de los bastones. salvo en algunas excepciones. 
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Los fotorrccepto1·es se encuentran constituidos por un segmento externo 

que consllluye la capa de fotorreceptores, un segmento interno y una zona 

nuclear que constituyen la capa nuclear externa, y un cuerpo sináptico 

(Fig. 4) que está dentro de la capa plexiforme externa .. 

El segmento 

sáculos aplanados 

orlentados en un 

la célula. Estos 

externo está constituido por pilas.de discos lamelares o 

de ·doble membrana, fina y densamente empaquetados, 

ángulo de 90 grados con respecto al eje longitudinal de 

sacos se encuentran envueltos por la membrana celular y 

están cons ti tuídos por fosfolípidos insaturados y proteínas. Una elevada 

proporción de estas proteinas constituye el pigmento fotosensible 

encargado de inicia1· el proceso de la fototransducción (Fig. 4). 

En el segmento Interno se localizan una gran cantidad de mitocondrias, 

alineadas en paralelo al eje de la célula. Es una región de síntesis 

activa de protelna y ensamble de discos membranales. Contiene 

neurofibrillas y veslculas de forma oval o redondeadas, algunas de las 

cuales están cubiertas por ribosomas. La región adyacente al extremo del 

segmento externo se conoce como elipsoide. esta contiene un gran número de 

mi tocondt· ias 

un arreglo 

partir de 

elongadas. Presenta un cil lo compuesto por microtúbulos con 

9 o 'que se extiende pbr .el interior del segmento externo a 

uno de los 2 centriolos los cuales se encuentran situados en la 

unión de los segmentos externo e interno (Fig. 4). 

2.5.1.1. Los bastones 

El número de bastones en la retina humana es. aproximadamente de 130 

millones, sobrepasando en número a los. conos en una proporción de 19: 1; en 

el ratón la retina posee 31 millones de bastones con una proporción de 

124:1 respecto a los conos. Los bastones miden aproximadamente de 2¡Jm 

de grueso y varían en longitud de 60 µm cerca de la fovea central a 

40 JJm en la periferia de la retina. El segmento externo es un cilindro 

con periodo rfo repnlición de cada disco, de aproximadamente 18.5 - 22 nm. 

La mayot· pa1·te del segmento externo se encuentra ocupado por cerca de 700 

discos !amelares; éstos pueden estar lobulados por incisiones y están 

aislados fisicamentn entre si y de la membrana plasmática. 
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1 

BASTON 
CONO 

SEGMENTO 
EXTERNO 

SEGMENTO 
INTERNO 

NUCLEO DEL 
FOTORRECEPTOR 

!CAPA NUCLEAR EXTERNA! 

} 

TERMINAL SINAPTICA 
!CAPA PLEXIFORME EXTERNA! 

Fig. 4. Representación diagramitica de un corte longitudinal de Jos 
fotorreceptores, mostrando algunas de las diferencias morfológicas entre 
el bastón y el cono. Izquierda, ilustración tridimensional de la unión de 
los segmentos externo e interno del bastón. (Tomado de Ali ami Klyne, 
1985; y Young de Invest. Ophthal.) 

Los discos !amelares contienen los pigmentos que en los peces marinos 

y vertebrados terrestres, es la rodopsina (formado por la opsina, 

proteína de 348 aminoácidos, y el re ti nal) que da a la retina un color 

rojo púrpura cuando se extrae del ojo. En los peces de agua dulce, el 

pigmento es porfiropsina (formado por la opsina y el retina!). Los peces 

que cambian de h6bllal en el curso de su ciclo de vida, como la anguila y 

el s;dmón, poseen los 2 tipos de pigmentos fotosensibles. En el renacuajo 
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de lliill.!! cateabeiana, el plgme11to es pu1'fil'opsina, mientras que en el 

adulto os la rodopsina. El Xenopus, que sigue siendo acuático después de 

la metamorofosis, posee una mezcla de los pigmentos, con predominancia de 

la porfiropsina. Sin embargo, la Rana temporaria y la Rana esculenta 

no presentan esta modificación pigmentaria, y tanto renacuajo como adulto 

poseen sólo rodopsina. 

!.os segmentos externos e internos presentan el mismo diámetro. Las 

mltocondrias del segmento interno son generalmente poco numerosas y poco 

densas. La fibra, que no se encuentra especializada, usualmente es larga y 

se encuentra formada por un filamento delgado que envuelve al nGcleo, en 

una parte esti ensanchada y termina en el cuerpo sináptico. El cuerpo 

sináptico es esférico, usualmente con 1 o varias unidades sináptlcas. 

2.5.1.2. Los conos 

El segmento externo es de forma cónica y contiene aproximadamcn te 

000 discos lamelures, estos discos !amelares presentan continuidad 

membranal entre sí. El periodo de repetición ele los discos ]amelares es d!! 

apt'oximadamente 20 a 25.5 nm. En este caso el' pigmento fotose11sible es la 

iodopsina. El segmento interno es usualmente más gr·ande que el segmento 

externo. Las mitocondrias elipsoides son más numerosas y más empacadas. f.a 

fibra del cono es mis gruesa y mis corta que la fibra del bastón, y 

lermina en el CUet'pO sinÍipUco. El 11úcl eo se e11cut~n lra en un 

ensanchamiento de la fibra adyacente al cono. El cuerpo sináptico presenta 

una base plana.con 12 - 25 unidades sinipticas. La retina humana contiene 

cer~a de 7 millones de conos; mientras que la retina de ratón contiene 250 

mil cunos. La parte central de la foveu contiene alrededor de 35 000 

conos, mas no hay bastones; existen aproximadamente 1 millón de conos en 

toda la fovea. En el irea macular la proporción entre conos y bastones es 

alta, pero esta proporción va disminuyendo progresivamente desde Ja mácula 

hada la perifel'ia de la retina. En la fovea, los conos presentan una 

dimcnsi6n de 75 por 1 1.5jlm y de 40 por 6).lm en Ja periferia. 
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2.5.2. CEl.ULAS llOHIZONTAf.ES 

Estas cé1 ulas 

lateralmente la 

hacen contacto con los fotorreceptores y transmiten 

señal visual. Son células grandes, pollgonales o 

estrelladas. El número de lineas de células horizontales varía con el tipo 

y proporciím de fotorreceptores presentes en la retina. 

En retinas con igual número de bastones y conos, existen generalmente 

2 lineas de células horizontales. Las dendritas de la primera linea 

(externa o tipo esclerado) terminan en el primer nivel del cuerpo 

sináptico del cono, mientras que las de la segunda linea (intermedia o 

tipo vitrado) termina en el nivel de las esférulas del cuerpo slnáptico 

del bastón. El tamaño y número de células horizontales aumenta con la 

proporción de bastones. En retinas con una concentración elevada de 

bastones puede haber hasta 4 llneas de células horizontales. 

Se han reconocido diferentes clases de células horizontales en la 

retina de los vertebrados, de acuerdo con su morfología o por sus 

caractel'lsticas de respuesta a la luz. De acuerdo con este criterio, se 

han distinguido 2 clases de células horizontales: 

l. Célul;i:; horizontales luminosas (CH-L), que incluye a 2 tipos: 

a) Tipo L-1. 

b) Tipo I.-2. 

2. Células horizontales cromáticas(CH-C), que incluye a 2 tipos: 

a) Tipo rojo/verde. 

b) Tipo verde/a:tul. 

Las CH-L dan respuestas hiperpolarlzantes a estimulas de luces 

puntuales sin depender de su longitud de onda, y tienen respuestas máximas 

hiperpolarizantes entre las longitudes de onda de 600 a 650 nm. El árbol 

dendrltlco dcil Upo L-1 tiene un área de 4 mm y el del tipo L-2 tiene un 

área de ~ 111111. Además de este tipo celular, Leeper (1978) describió 3 

células horizontales sin axón. 

Las CH-e muestran diferente polaridad en respuesta a estlmulos de 

luces puntuales de diferentP.s longitudes de onda. lll tipo roJol,verde 

rt:sponde con una hiperpolarizac16n ante un estimulo luminoso de 400 a 550 

nm y con una despolarización a estimulas luminosos de 600 a 700 nm. El 

tipo verde/azul responde con una hiperpolarlzación a estimulos luminosos 
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de 400 a 500 nm y con una despolarización ante cst1mulos luminosos de 500 

a 600 nm, esta despolarizaci6n decrece si la retina se estimula con 

lonffitudcs de onda de 600 a 700 nm. 

2. 5. 3. CEI.ULJ\S llIPOI.AHES 

Estas células hacen contucto con los fotorreceptores y las células 

ganglionares. Las retinas de la mayor1a de los vertebrados contienen al 

menos 2 tipos distintos de células bipolares: 

a) Grandes. - Estas tienen una región ancha y un árbol dendr1tico 

extenso asociado con los bastones. 

b) Pequcfias.-Estln asociadas con los conos. 

Se han observado 5 tipos de células bipolares (Parthe, 1972) en varias 

esptlr.lcs de peces teleosteos marinos. Asimismo, en la fovea del camaleón y 

de aves existe una variedad de células bipolares, las cuales son 

considerablemente pequefias. 

J.a céíula que hace 

monoslnáptica. 

del hombre, 

Este tipo 

del mono y 

contacto con un solo cono, se denomina 

de célula tambfén se ha observado en la retina 

del perro. ·E.studios por microscopia electrónica 

muestran que existen 2 tipos de células monosinlptlcae y cada una de las 

cuales presenta las variedades celulares: aplanadas, espinosas y !!!QQ· 

Se ha mostrado que las bipolares de los bastones env!an dendritas a 

los conos; las bipolares difusas aplanadas se encuentran conectadas 

exclusivamente con los conos, y las bipolares difusas .!!!!e de los primates 

se encuent.r<1n conectadas solo con los bastones. Se han encontrado las 

bipolares desplazadas con su cuerpo celular en la regi6n proximal al 

núcleo del fotorreceptor en peces inferiores, anfibios, reptiles y aves. 

2.5.4. CELULAS AMACRINAS 

Estns células carecen de axones y su cuerpo celular se encuentra en el 

limite inturno de la capa nuclear interna. Su tamafio varia de 5 a 25pm 

o más. Algunas amácrinas, denominadas desplazadas, se localizan en la capa 
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de células ganglionares, donde en algunas especies constituyen el 65 % de 

las células de esta capa. 

Se pueden reconocer 3 tipos de células amficrinas (Perry and Walker, 

1981) descritas como: 

a) Unicstratificadas. 

b) Biestratlficadas (ramificación dendrítica en o 2 pl unos 

restringidos) . 

c) Difusas (ramificación en todas Jos estratos de la capa plcxifornm 

Interna). Estas son células de campo estrecho o amplio. 

Cuando las células uniestratificadas tienen sus cuerpos celulares en 

la capa celular amicrinu, sus dendritas se encuentran restringidas u la 

parte externa de la capa plexlforme interna. Las cilulas que tienen su 

cuerpo celular en la capa celulur ganglionar, sus dendritas se encnentrun 

en la parte media de la capa plexiforme interna. Esto se cumple en todas 

las células amicrinas a excepción de la célula difusa de campo amplio, la 

cual tiene sus dendritas en todas las capas de la capa plexlforme lnlcrna, 

y su cuerpo celular se encuentra en Ja capa celular amácrina; pero cuando 

las dendritas se enn~entran restringida~ a la parte mHdia de la capa 

plexHorme, entonces el cuerpo celular se encuentra en la capa celuhtr 

ganglionar. 

r.as eélulas amáerinas que tienen sus cuerpos celulares en Ja cnpa 

celulat• amácrina son los tipos celulares difusos y biestrallfJcados. 

mientras que las células uniestratiflcadas con sus campos dendrlticos 

amplios, las que tienen sus cuerpos celulares en la otra capa llmJte de la 

capa plexlforme Interna, siendo las células amácrinas desplazadas 

predominantemente células amácrjnas uniestratificadas. 

Se ha sugerido que las células amácrinas desplazadas participan en la 

vin de exc1lacjón, mientras que su contraparte en Ja capa celular am6crina 

participan en la vra de inhlbici6n. 

!.a prc:sencfa de células que sintetizan acetllcoJ ina y la ramificación 

e11 2 sublaminas de la capa plex!forme interna, es consistente con la Idea 
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de que una población de células 1 ibera acetilcolina en presencia de luz y 

la otra en ausencia de luz. 

2.5.5. CEI.ULAS INTERPLEXIllORMES 

!.as células in terp lexi formes son una clase de neuronas de la retina 

que interviemm en los procesos de ambas capas plexiformes. Se encuentran 

entremescladas con las células amácrinas en la capa nuclear interna y sus 

campos dendríticos se encuentran en ambas capas plexiformes. El campo 

dendrít len en la capa plexiforme interna es de 50 .vm y en la capa 

plexiforme externa es de 25 µm. Su cuerpo celular inicia en la capa 

nuelear interna y termina en la capa plexiforme externa. Sus dendritas 

viajan hacia la capa plcxiforme interna, se unen a las células amácrinas 

y son del tipo difuso o estratlf icado. Han sido observadas en teleosteos, 

monos del Viejo y del Nuevo Mundo, ratas, gatos y conejos. 

2. 5. 6. CELU!,AS GANGLIONARES 

El f 1 ujo de informaci6n a través de la retina va desde los 

fotorreceptores, a través de las células bipolares, hasta las células 

ganglionares. Las células horizontales y células amácrinas proyectan 

interacciones laterales con las capas externas e internas plexiformes 

respectivamente. Por lo tanto, practicamcnte toda la información visual 

que surge de la retina, proviene de las células ganglionares. 

Se han identificado 5 tipos de células ganglionares: O(, B, r ,J 
y(. 

Las 

en mono: 

células 

células o< en gato, se llaman Tipo celular I en rata y células A 

las células B en gato, se llaman Tipo celular II en rata y 

B en mono: las células yen gato, se llaman Tipo celular III en 

rata y células C en mono; las células en gato, se llaman D en mono. 

Las o<. células presentan un cuerpo celul.ar de aproximadamente 
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30 µm, con 3 n G dendritas primarias y un axón lar·¡{o. Lll1i dtmdl'i tas 

viajan a la per Heria y se traslapan un poco. El campo dendr1Ueo se 

incrementa, de 200 µm en la región central, a mm en la región 

perifet•ica. Estaa células son conocidas fisiológicamente como células Y 

(Cleland, et al., 1975). 

Las células B presentan un cuerpo celul<!r de aproximadamente 20pm. 

con una ramificación radial similar a las células~. pera son más 

pequeñas en todos los aspectos. En Jas regiones periféricas de la retina 

son bastantes similares a las células~. pero sus dendritas son mucho 

más finas. En la reg16n central, pueden tener una dendrita primaria y un 

arbol dendrítico pequeño. El campo dendrítico se inc;cementa, du 20pm 

en el área central, a 300 pm en el area perif<!rica. F.stas céluJ11s lHlll 

conocidas fisiológicamente como células X (Levick, 1975). En 1!1 mono, su 

árbol dcndrltico puede terminar en 2 diferentes capas dentro do la capa 

plexiforme interna. 

Las células i presentan un cuerpo celular S. 16pm, de forma ovalada 

con una ramificación simple. Las dendritas son delgadas, y la cülula 

aparece extendida, con las dendritas cercanas a la capa celular . 
gane'l ionar. El campo dendrltico varia de 0.3 a 0.8 mm. La población de las 

células )' es menos homogénea que las °'o· B y sólo 25 de cada 150 

células presentan axones, a diferencia de lo que ocun·e con las 

células .<. y B que poseen axones. Son conductoras lentas h11cia las 

células ganglionares concéntricas y no-concéntricas (Cleland and l.evick, 

1974). En el mono, los axones 11~ este tipo celular se proyectan al 

col! iculus superlo_r y al pretectum. 

Las células J' tienr.n un cuerpo celular mi.is larr;o que Jns ciilulas 't 

y la ramificación dendritica es, en algunas ocasiones, parecida a la de 

las células o.: .. Sin embargo, presentan un campo d•!ndrític:o y cuerpos 

celulares más pequeños, y dendritas más delgadas que las células...:. En 

el mono, los axone~ de este tipo celular se proyecta al J.!!~~cctum y sn 

rnsamhlan a los lle lits células E. 

Las ce l 1tl1rn E µres1mtan un cuerpo celular algo más ¡~ran<le que las ~y 
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las.5', con 3 a 6 dendrltas primarias con algunas ramificaciones. Estas 

células son conocidas fisiológicamente como células~ (Mason, 1981). 

Al igual que las células amácrinas, algunas células ganglionares no 

tienen su cuerpo celular en la capa ganglionar, sino en la capa nuclear 

interna cercanamente a la capa plexiforme interna. Sus axones ascienden, .\1 

través de la capa plexiforme interna hacia la capa de la fibra óptica y, 

posteriormente al nervio óptico. Estas células presentan un cuerpo celular 

de 18 a 30 pm. Las dendritas están cerca de la capa nuclear interna en. 

la rata (Pcrry. 1981) y en la retina de gato, estas células han sido 

identificadas como células del tipo"', sus dendritas se encuentran 

cercanas a la capa nuclear interna (l\olb, et al., 1981). 

Además de las células pe, B, 'K' YÓ (KoJb, et al.. 1981), en la 

retina de gato se han identificado 19 tipos celulares en preparaciones con 

tinclón de Golgi. 

2. 5. 7. CE LULAS DE MULLEH 

Son la:: célula:: ncurogllalc:: de_ la retina, es decir, sen células de 

soporte y protección. Se extienden desde el nivel de uni6n de la 

superficie externa e interna de las diferentes capas, formando la membrana 

llmitante externa, hasta la base de la retina, por abajo de los axones de 

las células ganglionares. r.os pies basales de las célulad de Müller se 

unen en estrecha aposición formando lo membrana limitante interna. Sus 

núcleos se distribuyen en la capa nuclear interna. 

2.6. FlSIOLOGIA DE LA RETINA 

Cuando se estimula un fotorreceptor con luz, se produce una alteración 

del potencial eléctrico de la célula, que se transmite a otras células en 

la retina hasta los axones del nervio óptico en forma de potenciales de 

acción o potencial<is inhibidores. La duración de los potenciales da acción 
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es muy co1·ta (milisegundos) y si la intensid;¡d del •:stimulo si: im:rc111e11l.tt, 

la frecuencia de la descarga aumenta, pero el tamafio del potencial de 

acción perm111wce constante. 

El nGmero de axones de un uervlo óptico es del orden de un millón, 

mientras que el nGmcru de fotorreceptorea es del orden de 150 millonea, 

esto significa que existe un alto gr·ado de convergencia de los 

folorrreceptores a las células ganglionares; por lo tanlo un axón de la 

cfilula ganglionar recoge la información provienente de varias cfilulas 

bipolares, las cuales a su vez establecen conexione& con varios 

folorreccplores. En consecuencia, el Arca de la retina sobre Ja que un 

estimulo luminoso induce una respuesta equivale a un solo axón del nervio 

óptico, esta irea puede ser muy amplia y se le llama campo receptivo. Este 

campo i·eceptivo presenta lo que se conoce como un antagonismo de respuesta 

entre su centro y su periferia. Esto consisto en que al estlmular el 

centro del campo receptivo la respuesta eléctrica registrada en las 

células gant!lionares o bipolares va a ser opuesta a la obtmiida cuando se 

estimula la periferia del mismo campo y se registra en las mismas células. 

lista respuesta puede ser excitadora o inhibidora, por lo que puNle haber 

c~lulas de "centro-excitado" o "centro-inhibido", es decir, células que 

responden dcspolorlzfindose 6 inhibifindns~. respectivamente, al ser 

estimuladas las frecuencias de respuesta del centro de su campo.receptivo, 

2.6.1. FOTORRr:CEPTORES 

r.os fotorrcceptores se han clasificado en 2 tipos de acuerdo con su 

morfología y fisiología: los conos, que median Ja visión en color a altas 

intensidades de luz (visión fototópica), y Jos bastones, los cuales son 

utilizados en la visión nocturna y pose~n una gran sensibilidad u la luz 

verde-azul {visión escot6pica). La difcrenc:ia en la respuesta 1mtre ambos 

tipos de fotorreceptor se debe, en parte, al pig~ento fotosensible de cada 

11110. ~ 1'11 parte, al patrón de sinapsis que s1: establece con el resto de 

!ns elementos neuronales de la.retina (Bailey, 1981). 

Una caract.erístlca dc!l fotorrE!C:Cptm· ea que responde como una c<:lula 
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Fig. 5. El ciclo visual de la rodopsina. La /\.~ .. para la rodopsina, 
hlpsorodopsina, isorodopsina y batorodopsina medidas a - 268 ºC y para 
metarodopsina 1 65 •e; otros pigmentos, a O ºC. Las reacciones 
fotoqulmlcas están representadas por 11neas onduladas y las reacciones 
termales (espontáneas o enzimáticas), por ltneas rectas (Adaptado de Fein 
& Szutz, 1982; Yoshizawa, 1972; y Ooukas, et al., 1978). 

32 



SEGMENTO ~ 
EXTERNO == . \ 

&@
~ J~~~Rlf~E 

SEGMENTO ~ 
INTERNO 

e 

FOTORRECEPTOR 

Flg. 6. Corriente obscura 
potencial que cxi ste entre el 
(Tomado de Davson, 1980). 

doble que se realiza por la diferencia de 
segmento externo e interno del bastón 

hlper¡iolarizante al estimularse: la respuesta consiste en potenclalcs 

graduados, pero no produce potenciales de acción. Se sabe que la 

hip•!rpolarización del fotorreceptor por la luz, sn trnnsmite a los 2 tipos 

de células que hacen sinapsis con él: las células bipolares y 

horizontales. 

Es u1111 rcl{Ja general que la dcspolarizncJ6n de una célula nervlosa 

causa liberación de un neurotransmisor: de esta manera se ha postulado que 

~l fotorrcceptor, se mantiene parcialmente despolarizado en la obscuridad 
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y libera continuamente un neurotransml.sor. La luz !nrluce una 

hiperpolarlzaclón, la cual decrece o Inhibe. enteramente la liberación del 

neurotransmisor y, por consiguiente, las células bipolares y horizontales 

que previamente estaban despolarizadas sufren una hiperpolar1zación. 

En pruebas realizadas en la obscuridad, los iones M~+ , co2+ y M~+ 
que se sabe que bloquean la liberación de neurotransmisores por 

interacción con los flujos de C~t , producen una hiperpolarización de las 

células horizontales, la ·cual es semejante al efecto fisiológico de la 

luz. 

Cuando se ilumina un fotorrcceptor se genera una corriente iónica en 

la zona del segmento externo, asl que la región no iluminada actúa como un 

hundimiento de contracorriente, esto confirma que el efecto de la iuz 

consiste en reducir una corriente obscura que entra al segmento externo. 

[,a corriente de membrana se produce por 2 destellos de luz de diferente 

intunsidad a diferentes profu11didades en la retina, el flujo de corriente 

inducida por la luz se extrae del segmento externo;. un flujo 

correspondiente al anterior se produce con la re.ducción de la corriente 

obscura, y corre en la dirección opuesta. 

una 

el 

que 

En términos de 

entrada de Ná 

movimientos fónicos, el flujo de corriente representa 

en el segmento externo y un flujo de salida de K . en 
t 

segmento interno. Existe como en otras neuronas una bomba de Na - K 

remueve Na+ e intro~uce K+ • Se ha demostrado que la permeabilidad al 

Na+ decrece por la luz (Korenbrot and Cone, 1972). La permeabilidad 

constante del Na+ es de cerca de 2. 8 X 10 cm/s-.6 

Se sugirió que el efecto de la luz en el fotorreceptor es mediado a 

través del Ca 2libre intracelular, que se libera de los discos !amelares 

del segmento externo al incidir la luz en el pigmento fotosensible (Hagins 

and Yoshikami, 1974). 

Actualmente se postula que la fototransducción está •ediada por 

cambios en los niveles de Cil\lll~c provocada por la acción de 

una fosfodlesterasa durante la fotoactivación (Farber and Brown, 1978). La 
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absr¡rción de un fotón (un quantum de luz) altera la estereoquímica del 

ret iual y entonces se activa la rodopsina. La subunidad cX, de la 

tr1111sducina, unida al GTP se une a la subunidad lf de la fosfodfosterasa. 

Esta sin la subunldadl!' se activa y convierte al GMP clclico en 5'-GMP. Al 

yo nu existir GMP cicllco en el medio los canales de sodio se cierran. La 

fosfodiesterasa metabol lza 4200 moleculas de GMP c1Uco/sei:. Cuando el GTP 

unido a la subunidad ~ es hidrolizado a GDP, se libera la subunidad r 
d1! la fosfodiesterasa y esta· se une a la fosfodiesterasa inactivándola. 

Posteriormente la subunidad~ se une a las subunidades B-~ y la 

transducina es restaurada. La rodopsina es desactivada por una cinasa que 
2-reconoce su estructura específica; esta enzima une grupos Po
4 

en la región 

en la reglón del extremo carboxJlico de la cadena de aminoácidos (Stryer, 

1987). El aumento de la concentración interna de GMP cicllco es el 

ºresponsable de la apertura de los canales de sodio (Fesenko, et .!!_l. 1985). 

f.o!: niveles de GMP ciUco son restaurados por una guanllato ciclasa que su 

encuentru en el segmento externo del fotorreceptor. 

2.6.2. CHULAS HORIZONTALES 

Son nuuronas que intervienen en la retina como Jnterneuronas 

asociativas laterales. su respuesta es graduada, sostenida e 

hfperpolarizunte y tiene un periodo de latencia mayor que el 

fotorreceptor. En ·la obscuridad, las células horizontales se ·encuentran 

despolarizadas, mientras que en presencia de la luz se hfperpolarizan, 

generando los potenciales S. Estas células carecen de canales de sodio 

sensibles al voltaje y, por ló tanto, la propagación del impulso no es 

mediante potenciales de acción, sino por potenciales electrotónicos. 

Los potenciales S son potenciales graduados y lentos, los cuales se 

mdnlJ~nen durnntn Ju presencia del estimulo luminoso. Este potencial se 

encuentra nn diferentes retinas de vertebrados y presenta interés para la 

visHm 1m coloI'. Existen 2 tipos de respuesta: 

al Tipo l. (lumlnosldaii). Presenta algún grado de hlperpoJarización 

ante todas Jas longitudes de onda. 

hl f'ipo r. (t"romát.Jca) .- Presenta una respuesta espectral c;o11traria, 
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que se manifiesta como una hiperpolarizaci6n en una porción del 

espectro y como una despolarización a otras longitudes de onda. 

El tipo e representa el primer estadio en el cual la discriminación de 

la longitud de onda (color) puede tomar lugar; mientras que la respuesta 

de tipo L no puede por sl misma proveer bases para esa d1scrminaci6n. 

2.6.3. CEL1.1LAS BIPOLARES 

Las células bipolares responden con un cambio de potencial lento, 

graduado de acuerdo con la intensidad del estimulo, y generalmente no 

producen un potencial de acción. Se han registrado actividad de potencial 

de acción en las célúlas bipolares de la retina de carpa (Kaneko and 

Hashimoto, 1969), y de B.!!!!!! pipiens (Murakami and Shigematsu, 1970). 

De acuerdo a su respuesta eléctrica, las células bipolares se han 

catalogado como células hiperpolarizantes o inhibidas, y células 

despolarlzantes 

bipolar grande 

o excitadas, que corresponden a los tipos morfológicos 

y bipolar pequeña, respectivamente (Dowling, 1979). En el 

primer caso, la célula se hiperpolariza ~uando se da un estimulo luminoso 

central, es decir, cuando se estimulan los fotorreceptores que se conectan 

directamente con ellas. Tal hiperpolarización ocurre como consecuencia de 

la disminuci6n en la liberaci6n del neurotransmisor de la terminal ·del 

fotorreceptor; éste produce a su vez una disminución en el potencial de 

membrana de la célula bipolar·, la cual se encuentra parcialmente 

despolarizada previamente a la iluminación. En el segundo caso, la 

estimulaci6n central produce una despolarización que, al igual que la 

respuesta de la célula hiperpolarizante, es ocasionada por una reducción 

en el neurotransmisor liberado por el fotorreceptor: sin embargo, la 

naturaleza del receptor post-sináptico es del tipo inhibidor (Bailey, 

1981). 

El campo receptivo de estas células se encuentra organizado 

concéntr lcamcntc, es decir, que cuando la estimulaclón del cllntro del 

campo produce una hiperpolarlzación, en la periferia se origina una 
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ESTIMULO 
LUMINOSO 

E • 

Fig. 7. Organizaci6n de los campos receptivos de las células bipolares 
"hlperpolarizant.es" y de las células ganglionares excitadas o inhibidas. 
Las respuesta~ electrof isiológicas se presentan cuando el fotorreceptor 
(Pl recibe la estimulación luminosa (barra obscura). Las c'élulas bipolares 
"hiperpolarlzantes" y las células ganglionares de centro excitado (G·l), 
se hiperpolarizan ante la estimulación central directa, mientras que la 
iluminación periférica (G-2) produce una despolarización de estas mismas 
células. Nótese que la influencia de las células horizontales en la unión 
entre el fotorreceptor y las células bipolares, es determinante en la 
polaridad de la respuesta de 1as células periféricas. Las cllulas 
eanellonares excitadas-inhibidas (G-2) reciben entradas lnhibldoras de las 
c6lulaa amicrlnas (A), ast como entradas excitadoras de las células 
bipolares (B). mi•)lltras que las células ¡¡angl íonares inhibidas (G-1) 
reciben lnformnclón siniptica exclusivamente de las células bipolares. Rn 
este diaerama no se muestra la respuesta del tercer tipo de célula 
RttnHlfonar excitada, que recibe bislcamente información slnlptica de 
célula~ amieri11as lnhibirlorns. I •). sinapsis excitadoras, (-). sinapsis 
lnhibldoras (Tomado de Dowling, 19791. 
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despolarización y viceversa. Tanto para las células despolarizadas como 

hiperpolarizadas existe un antagonismo entre las respuestas de las células 

que reciben una estimulación central y aquellas que pertenecen al mismo 

campo receptivo, pero que no reciben la información directa del 

fotorreceptor y se localizan en la zona periférica de dicho· campo. La 

formación de los campos concéntricos antagónicos observados en las células 

bipolares, es una consecuencia de la interacción de las células 

horiiontales con las vlas centrales directas (Werblin, 1979). 

2.6.4. CELULAS AMACRlNAS 

Las respuestas en estas células pueden ser registradas en la capa 

plexiforme interna como o 2 potenciales de acción superpuestos a un 

potencial despolarizante momentáneo. En estas células el efecto de la 

variación de intensidad del estimulo se refleja en un cambio en la 

latencia; el número de potenciales de acción es independiente de la 

intensidad. En algunas unidades el campo receptivo está organizado como un 

antagonismo concéntrico, pero, en otros, las respuestas son unifor1es 

sobre toda el área receptiva. Se han detectado, en algunas especies, 

respuestas sostenidas hipetpolarlzant~s o despolarizantes dependiendo de 

la longitud de onda del estímulo luminoso empleado (Toyoda, ,!l.!. al., 1973). 

La mayorla de las células establecen sinapsis inhibidoras con otras 

neuronas (Raviola anil Ra•1lola, 1982), particularmente con células 

bipolares y ganglionares: sin embargo, algunas células pueden realizar 

contactos excitadores con otras células amácrinas o con células 

ganglionares (Werblin, 1979; Glickman, et al., 1982). 

2.6.5. CELULAS INTERPLEXIFORMES 

Estas células, en 

aminas biogénicas, 

5,6-dihidroxitryptamina 

las neuronas que las 

la carpa son dopaminérgicas y capturan algunas 

las cuales, 6-hidroxidopamina (6-·HDA) y 

(5,6-DH'f). inducen finos cambios éstructurales en 

acumulan. En la capa plexiforme externa hacen 
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contacto con las dendritas de las células horizontales y con las de las 

células bipolares, pero no con el cuerpo sináptico de los fotorreceptores, 

o con las células horizontales que hacen sinapsis con los bastones. En la 

capa plexiforme externa sus sinapsis no son dopaminérgicas. En las células 

de la capa plexiforme interna existen procesos dopaminérgicos en las que 

hacen sinapsis con las células amácrinas, estos son pre- y 

post··sinápticos. No existen sinapsis dopaminérgicas cuando hacen contacto 

con las dendritas de las células bipolares o con las de las células 

gani::lionares. 

2.6.6. CELULAS GANGLIONARES 

r.as células ganglionares .e, B y·€, conocidas fisiológicamente como 

Y, X y W, responden con una descarga de potenciales de acción, a partir de 

una despolarización inic~al. La frecuencia de la descarga es proporcional 

al grado de la despolarización de la membrana. Las células ganglíonares 

pueden responder con una excitación, inhibición o una 

excitación-inhibición, tradicionalmente esto ha sido referido como 

respuesta ON, OPP y ON-OPF. El antagonismo centro-periferia es también una 

caracteristica de algunas células ganglio~ares y es stmilnr al de las 

células bipolares. Las respuestas de estas células son tl'an~111i tidas <i 

tl'avés del nervio óptico, como potenciales de acción. Estos genel'almente 

mantienen cierto rango de descarga, aun en la ausencia de estimulación 

especifica. 

Las células Y que se despolarizan· con un potencial sostenido ante el 

estimulo central, se denominan células sostenidas de centro excitado 

mientras que aquellas que se hiperpolarizan ante la iluminación central, 

se denominan células sostenidas de centro inhibido. Los 2 tipos de células 

con respuesta sostenida, reciben entradas sinápticas directamente de las 

células bipolares, sin una intervención de las células umlciinas. 

En las célulns X, la respuesta exhibe potenciales transitorios 

ex<!i tadores, inhibidores, o biflsicos (excitador-inhibidor). Unu 

caracterlstica de este tipo de respuesta es la presencia de numerosas 

espigas sobre el potencial despolarizante transitorio; el número de tales 
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CENTRALES 

PERIFERICOS 

FOTORRECEPTORES o 
PERIFERICOS 

CELULA 
HORIZONTAL 

CAMPO 
DENDRITICO 

----DE LA CELULA 
OANGLIONAR 

-AREA PERIFERICA 

Pig. 8. Bases anatómicas de la organización centro-periferia de los 
campos receptivos de las células ganglionares (Tomado de Davson, 1980). 

espigas depende de la intensidad del estimulo recibido (Dowling, 1979). 

Dado que las respuestas mostradas por estas células se encuentran 

dirigidas por la acción de las células amlcrinas, se ha propuesto que 

estas últimas son las responsables de los mecanismos de detección del 

mnvi~lento y la dlrecclonalidad del estlmulo. 
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III 

NEUROQUIMICA DE LA RETINA 

3.1. NEUROTRANSMISOR 

Un neurotrnnsmisor es una substancia que es liberada sinaptic1111ente 

por una neurona y que afecta a otra neurona de una manera especifica. El 

neurotransmisor, por consiguiente, debe cumplir con las siguientes 

característicos para ser considerado como tal en el Sistema Nervioso 

Central (Borchas, fil fil., 1978): 

l.- La substancia debe estar presente en una concentración 

razonable en elementos presinápticos del tejido neuronal. 

2.- Los precursores y las .enzimas anabólicas deben encontrarse 

presentes en la neurona: asimismo, los precursores deben ser 

transportados por un sistema de alta afinidad. Estas 

substancias pueden ser transportadas mediante el proceso de 

flujo axoplásmico hacia sitios pr6xi~os al de la acción 

supuesta. 

3.- La substancia puede distribuirse irregularmente en el 

cerebro. EBto sugiere una determinada asociación con algunas 

neur.onas en particular y de esta manera poder establecer su 

localización. 

4. - El material debe estar asoc1.ado a las vesículas 

intra-sinaptosomales. Esta unión debe ser reversible, porque 

sólo debe usars'e con propósitos de almacenamiento temporal. 

5.- La estimulación de vías aferentes debe causar liberación de 

la substancia en cantidades fisiológicamente significativas. 

Esta liberación coincide con el tiempo de respuesta al 
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estimulo. 

6. - La aplicación c:xógcna o iontoforéticn de la substancia en la 

sinapsis debe producir respuestas en la post-sinapsis que 

3ean idénticas u las inducidas por un estímulo aferente, es 

decir, debe reproducir exactamente la apci6n del transmisor 

natural liberado endogenamente. 

7.- En la superficie de la membrana post-sináptica deben estar 

presentes receptores que 1nteract6en específicamente con la 

substancia. 

8.- La interacción de la substancia con su receptor debe inducir 

'cambios de permeabilidad en la membrana post-sináptica, 

generando un potencial post-slnáptico, ya sea excitador 

(despolarizante) o inhibidor (hlperpolarizante). 

9.·· Deben existir mecanismos de inactivaci6n espec1ficos del 

neurotrañsmisor, los cuales detendrán.las interacciones de la 

substancia con su receptor en un tiempo f isiol6gicmente 

razonable. Las enzimas catabólicas, en el caso de la 

degradación enzimática del neurotransmisor, pueden 

localizarse en las dendritas, en las células gliales, o en la 

misma terminal presináptica. 

to.- Los efectos ya sea en los diferentes sitios post-sinápticos, 

por ltt lnactlvaclón de los mecanismos, por est1¡¡¡u1ac16n de 

v1as aferentes, o por una aplicación directa de la substancia 

deben ser sensiblemente diferentes. 

11. - Puede ser · posible encontrar agentes que interfieran con el 

transmisor en cualquier nivel: slntesis, almacenamiento, 

liberación o acci6n en los sitios receptores. 

12.- Puede ser posible encontrar agentes que imiten al transmisor 

propuesto en los sitios receptores, o incrementar 

indirectamente su acción de diferentes maneras: por 

estlmulación de su slntesis, o por su liberación, o por 

inhibición de su recaptura o de su catabolls~o. 



3.2. CATEGORIAS DE LOS NEUROTRANSMISORES 

Los neurotransmjsores, de acuerdo a sus mecanismos de acción se h.an 

caracterizado en 2 categorlas: 

AJ Ionotrópico.- El neurotransmisor modifica la conductancia en la 

membrana de la célula receptora, a iones especificas 

y abre directamente los canales iónicos al unirse al 

receptor en la membrana post-sináptlca. Su acción ·es 

rápida. Este mecanismo es el causante de respuestas 

de corta latencia. 

B) Metabotrópico .-El neurotransmisor modifica el metabolismo celular 

mediante la alteración de la· concentración de los 

mensajeros internos (2. mensajeros): AMP cíclico, GMP 

ciclico, calcio intracelular y fosfatidil inositol 

dlfosfato (diacllglicerol e inositol trifosfato), de 

la neurona; ya sea a través de mecanismos directos, 

es decir, estimula la producción de nucJeótidos 

ciclicos y cambios metabólicos en la célula 

post-slnáptica. Como consecuencia de estas acciones, 

produce gr1rndes cambios de la. conductac ia iónica de 

la membrana de la neurona. La acción del 

neurotransmisor es lenta. 

3.3. PUNCION DR LOS NEUROTRANSMISORES 

En la retina, existe una gran variedad de neurotransmisores que 

incluye a casi todos los que se han identificado en otras partes del 

sistema nervioso. Existen grandes diferencias entre las especies respecto 

a su locaJJzacJón, y supuestamente en los efectos que tienen en cadu una 

de ellas. La aultipllcldad de los neurotransmisores se debe, en gran 

p11rt<~, a 

dlf1!rP.11tes 

dlforcntes subpubJacloncs de la misma linea celular, que usan 

transmisores. Los estudios m~s completos sobre Ja ncuroqulmlca 

di! la retina en mamlforos, se han realizado en el conejo; otros se han 

rualizHdo en el gato, cuya retina es muy similar a la del conejo, pero que 

pres~nta detalles anat6micos diferentes a nivel de la capa plexlforme 

tntei-011 y la cnpn nuclear interna. 



3.4. AMINOACIDOS 

3.4.1. INHIBIDORES 

3.4.1.1. Glicina 

La 311-Glicina se acumula en las células amácrinas en la retina de la 

carpa (Marc and Lam, 1981), de la Rana pipiens (Voaden, et al., 1974) y 

de mamlferos (Lam and Hollyfield, 1980: Pourcho, 1981). 

Se ha sostenido que la glicina endógena, o administrada exógenamente, 

se libera en la retina de una gran variedad de especies por acción directa 

de la luz, o en presencia de agentes despolarizantes (La• and llollyfield, 

1980). Asimismo, evidencias fisiológicas indican su capacidad para 

hiperpolarizar las células ganglionares transitorias de centro inhibido 

(lkeda and Sheardown, 1982). 

Los sistemas de captura de la glicina están presentes en la retina de 

numerosas especies: la carpa, la rana, el pollo, la paloaa, el conejo, el 

gato y el hombre. 

En la retina de la carpa, 

reciprocas con las neuronas 

acumulación de 3H-glicina en 

las células amiicrinas establecen sinapsis 

dopaminérgicas; estas células reducen la 

presencia de luz roja, por lo que se ha 

sugerido que corresponden a las células amácrinas "hiperpolarizantes 

sostenidas" que responden al rojo (Marc and La11, 1981). 

Marc y cols. (J978) reportaron que una subpoblaci6n de células 

11mácrinas, · en la retina de la carpa, exhibió una acunmlación selectiva de 
311-glicina y su distribución fue diferente a la del patrón presentado por 

el GABA. 

3 . 4 . 1. 2 . GABA 

Algunas investigaciones han proporcionado la evidencia indirecta de 

que el GABA se encuentra en las células bipolares, que establecen sinapsis 
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con los conos, mientras que las células bipolares que tienen sinapsis con 

los bastones, establecen sinapsis al menos con las células amiícrinas 

intermedirirlas (Kolb, 1979). 

En aleunas especies, sin embargo, el GABA parece no tener los efectos 

antes mencionados, ya que, Miller y cols. (1981) al perfundir una copa 

óptica de Necturus maculosus, con GABA 1.5 mM, observaron que no tuvo 

efecto en la respuesta caracterlstlca de los fotorreceptores, en contraste 

con los peces en los cuales a 2 mM produce una despolarización en las. 

células horizontales. Con estos resultados y la ausencia de los efectos de 

la bicuculina (1 mM) o picrotoxina (1 mM), concluyeron que no existen 

receptores . al GABA en las células horizontales de Necturus maculosus. De 

cualquier manera, el GABA 2.5 mM reduce la respuesta inducida por la luz 

en las células bipolares despolarizantes; estos efectos se revierten por 

los antagonistas al GABA, pero no por los antagonistas a la glicina. Por 

estos resultados, se concluye la existencia de receptores sinápticos en 

las células bipolares despolarizantes, mientras que, en las células 

bipolares hiperpolarizantes, existe una ligera hiperpolarización; estas 

células par~cen ser más sensibles a la glicina. 

Se ha observado que el GABA hiperpolariza las células horizontales en 

Ja retina de la carpa (Murakami, . et ,tl., 1972). Según estudios más 

elaborados, se ha encontrado que el GABA hlperpolariza selectivamente las 

células hul'i :wntales 

efecto 

sensibles al rojo (11
1

) en la retina de Eugerres 

está acompañado por Ja reducción de las respuestas plumier!; este 

en el centro y en la periferia. Se piensa que las respuestas de las 

células H1 pudieran ser secundarias a los efectos del GABA en los conos. 

[.a aplicación de GAOA 750pM en Ja retina de la carpa mostró una 

hiperpolarlzación en las células horizontales H1 (Wu and Dowllng, 1980); 

el efecto del GABA fue dependiente del potencial de membrana: a bajas 

dosis, hiperpolariza las células H
1 

de las retinas adaptadas a la 

obscuridad y despolariza las mismas células en retinas adaptadas a la luz. 

A~:lmlsmo, la aplicación del GABA en los conos que hacen sinapsis con estas 

i:élulas hipcrpolarlzadas, produce una a·cción similnr a li:I obs1!rvada en Jos 

l'•!f~ist.rns de las células horizontales. As !mismo, este tipo celular 

contiene la enzima glutamato dcscarboxllasa (Bazan and Reddy, 1985) que 

lnuctlvn íll GAHA. 
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1 Las células ganglionares pr·esentan una h1perpolarizaci6n al aplicarse 

directamente GA!lA (Miller, et fil., 1981). Las células de respuesta 

excitadora muestran mayor sensibilidad al GABA, mientras que las células 

de respuesta inhibidora muestran mayor sensibilidad a la glicina. 

Asimismo, se demostró la existencia de un grupo neuronal 

no-identificado (células G) sensible tanto a GABA como a glicina. Los 

efe<:tos del GAl:IA en la retina de Necturu! maculosus se localizan en 

las sinapsis que están en la capa plexiforme interna; probablemente no 

afectan a la capa plexlforme externa, el GABA es el transmisor mejor 

utilizado por las células horizontales de Necturus maculosus. 

Existen evidencias de que las células bipolares no son lnhibidoras y 

de que el GABA y la glicina, que tienen efectos en la células .ganglionares 

en la ·retina de Necturus maculosus, están regulados por un grupo de 

células amácrinas inhibidoras (Frumkes, et al., 1981). Asimismo, otra 

evidencia de ~u efecto 1nhibidor en la retina es su efecto consistente 

sobre· las respuestas a la luz. y en la actividad espontánea de las células 

ganglionares en la retina de la carpa (Glickman, et 21 .. 1982). 

3.4.1 .3. Taurina 

r.a retina posee concentraciones elevadas de taurina que varia de 10 a 

50 ymolas/g de peso húmedo dependi.endo de la especie. Por otra parte, 

se ha demostrado la ·existencia de un mecanis110 de captaci6n de alta 

afinidad en retinas de diferentes especies (Starr, 1978; Dawson and Neal, 

1984), asf como de liberación ante la estimulación eléctrica o por la 

acción 'de agentes despolarizantes (López-·Colo11é, et aL, 1978; Starr, 

1978; Pasantes-Morales, ,!!l al., 1981). Los estudios autorradiográficos 

(Voaden, Q1 al .• 1981) auestran que, en todas las especies, los sitios 

preferentes de acumulación son los fotorreceptores; en algunas especies, 

como en ~ pipiens y en !!l!!!!!§. doaesticue, las células bipolares y 

las células am6crinas también acumulan taurina. 

Una de las condiciones que inducen la liberación de taurina en la 

retina es la esti11ulación luminosa: esto fue demostrado en retinas de 
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Gallus domesticus, de gato y de· rata (Pasantes-Morales, ~ 'ª-1·, 1973; 

·Schmidt, 1978). La importancia fisiológica de la "poza" de taurina en Jos 

fotorreceptares, donde este aminoácido no puede funcion~r.básicamente como 

neurotransmisor, fue puesta de manifiesto a partir de los estudios de 

Hay es y cols. (1975). quienes demostraron que la ausencia de taurina en la 
dieta de los gatos ocasionaba una degeneración de los fotorrcceptores y 

ocasionaba la ceguera total. Esto se lnterpr·etó como la prueba de una 
relación con los mecanismos responsables del mantenimiento de la 

estructura y función de los fotorreceptores. El origen de la taurina 

l lberada por acción de la luz corresponde muy probablemente a los 

fotorreceptores; además, esta liberación no está modulada por influencias 

trans-sinápticas de la retina neural (Salazar, ~al., 1986), lo cual 

contrasta con lo observado con otros neurotransmisores como la 

acetilcolina, la dopamina, etc. (Cunningham and Neal, 1983; Margan and 

Kamp. 1980). A partir de estos resultados, se sugiere que la liberación de 

la taurina en la retina, inducida por la luz, está relacionada muy 

probablemente con una función diferente a la de la neurotransmisión, dado 

que este aminoácido no puede ser un transmisor de los fotorrecep~orcs, los 

cuales, según se ha demostrado, utilizan un ·compuesto excitador como 

mensajero qulmico. 

Cunningnam y Miller (1976) examinaron el efecto de este aminoácido en 

la retina de conejo y encontraron que la taurina bloqueó completamente la 

respuesta inducida por iluminación de las células ganglionares de centro 

inhibido, asl como la actividad espontánea de todas las células 

ganglionares. En un estudio subsecuente, utilizando la retina de Necturus 

aaculosus (Cunningham and Mlller, 1980), ellos encontraron que la taurina 

habla bloqueado la iespuesta de las células bipolares hiperpolarizantes, 

as! como la actividad espontánea de las células ganglionares y la inducida 

por la luz ~n las células amácrinas. 

Los estudios electrof islológicos han demostrado que este aminoácido 

deprime el electrorretlnograma (Pasantes-Morales, et !!l·, 1972) y afecta 

la actlvlrlad do lat1 células bipolares y 1~anglionarcs (Cunningham and 

Miller, 1980). 

47 



3.4.2. EXCITADORES 

Aspartato y Glutamato 

Existen considerables evidencias fisiológicas de que estos a11inoácidos 

podrlan ser los transmisores liberados por los conos de los .vertebrados. 

Los sistemas de captura de alta afinidad se encuentran en los 
3 fotorreceptores y el H-d-aspartato es capturado por los conos del conejo, 

por los del cobayo y por los de la carpa. Asimisao, la enziaa 

aspartatoaminolransferasa ha sido localizada en los conos del cobayo 

mediante métodos lnmunohistoquimicos y su liberación se encuentra reducida 

por estimulaclón luminosa en la rata y en el conejo (Bazan and Reddy, 

1985). 

En la obscuridad, las células horizontales presentan una 

despolarización sináptica tónica por acción de los fotorreceptores. Sin 

embargo, la exposición continua de los aminoácidos excitadores produce 

sólo una despolarización .transitoria .y una supresión de la respuesta 

provocada por la luz en las células horizontales de Necturus •aculosus y 

en la copa óptica de la tortuga (Shlmazaki, et al., 1964; Lukasiewicz and 

McReynoids, 1985; Normann, et al.. 1985, 1986). 

Existen evidencias de que altas concentraciones· de L-glutamato y 

quiscualato causan una rápida pérdida de la sensibilidad en el sitio del 

receptor de las célul·as horizontales alsladas de la carpa ( Ishlda and 

Neyton, 1985). A&imismo, el L-aspartato y el L-glutamato reproducen las 

acciones del transmisor endógeno del fotorreceptor sobre las células 

horizontales y bipolares en la retina del conejo: es decir, que 

despolarizan las células bipolares inhibidoras, e hiperpo.larizan las 

células blpolares excitadoras (Blommfield and Dowllng, 1985). Sin e•bargo, 

no es posible distinguir los efectos de cada una de estas substancias. 

En el conejo, el D-aspartato potencia las acciones del L-aspartato y 

del L-glutamato en las células horizontales; eato puede considerarse co•o 

evidencia de la presencia de sistemas de captura para el L-aspartato y 

para el 1.-glutamato en la capa plexiforme externa. 

48 





De acuerdo con resultados obtenidos con agonistas del glutamato 
(kainato y quiscualato) y con el anlilogo del aspartato (NMDLA), existen 
fue.rtes evidencias de que los receptores para el transmisor del 
fotorreceptor localizado en las células horizontales y bipolares, son 
selectivos al glutamato: por lo tanto, el 1.-glutamato, o una substancia 

análoga al glutamato, es el transmisor de los fotorreceptores en el conejo 

(Bloomfield and Dowling, 1985). Los estudios realizados en células 

horizontales aisladas en un cultivo de carpa, mostrarun qu~ estas células 

tienen una selectividad mayor para el r.-glutamato que para el L·-aspartato 

(Lasater and Dowling, 1982). 

El aspartato y el glutam~to producen efectos ex.citadores muy intensos 

en las células amácrinas y ganglionares, y esto es independiente de las 

propiedades de respuesta fisiológica excitadora o inhibidora. El efecto de 

los análogos del glutamato, kainato y quiscualato, sugiere que, en las 

células ganglionares y amácrinas los receptores selectivos al glutamato 

pueden encontrarse en gran cantidad, o presentar una mayor sensibilidad 

que los receptores selectivos al aspartato (Bloomfield and Dowling, 19B5}. 

Otra posibilidad es que el aspartato y el glutamato sean transmisores 

liberados por una clase de c6lulas amácrinas .excitadoras .. Asimismo, se han 

descrito c6lulas amicrinas excitadoras culln6rgicas en la retina del 

conejo (Masland· and Mllls, 1979). Un estudio reciente, proveyó evidencias 

de que el aspartato puede ser usado como transmisor de ciertas células 

amlicrinas inhibidoras en la retina del Necturus maculosus. 

Las acciones de los aminoácidos excitadores sobre las neuronas 

distales de la retina pueden ser deformadas por el d~saL'rollo de una 

barrera intrarretlnal de tlifusión, lo cual es consistente con la hipótesis 

de que los fotorreceptoreg de Necturus ilaculoGus liberan aminoácidos 

excitadores. Jshida y Fain (19Bl) reportaron que el ll-aspartato sólo 

potencia ·los. efectos del L-glutamato en la carpa dorada: esta discrepancia 

puede ser explicada por el hecho de que, en la retina de la carpa, los 

conos sensibles al rojo y al verde capturan el aspartato y el glutamato, 

mientras que los bastones capturan selectivamente el glutamato (Marc and 

l.am, 1981). Reclentementr. se reportó que el D-aspartato potencia 

l~ualmente ambos aminoácidos (Ariel and Mangel, 1983). 
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En suma, la lnformacl6n visual excitadora e inhibidora en la retina 

del conejo· se transmite »eparadamente desde la retina externa hacia la 

retina interna, a través de las células bipolares excitadoras e 

inhibidoras. Esta discriminación se mantiene en la capa plexiforae 

interna, que tiene las terminaciones de los axones de las células 

bipolares excitadoras e inhibitloras dentro de diferentes subláminas, y las 

dendritas de las células amácrinas y ganglionares excitadoras e 

inhlbidoras de una manera estratificada (Bloomfield and Dowling, 1985). 

3.5. Aeetilcol!na 

La actividad de la acetilcolintransferasa se encuentra altamente 

localizada en la capa plexifor~e interna, en una tercera parte de la capa 

nuclear interna y en la capa de las células ganglionares. La actividad en 

los fotorreceptores y en otra tercera parte de la capa nuclear interna, es 

relativamente baja. La localización de la actividad de esta enzima, en la 

capa plexlforme interna y en. las capas adyacentes, sugiere que la 

acetl l col !na es un transmisor para ciertas neuronas presinápt!cas 

localizadas en esta región (células bipolares y/o amácrinas) (Ross and 

McDougal, 1976). En un reciente esl;udiu (Eckenstcin, at .al., 1!.181) ~e usó 

la técnica de inmunoflu~rescencia indirecta para determinar la reactividad 

de la acetilcollntransferasa en las retinas de Carassius auratus, de 

Rana pippiens, de Gallus doaesticus y de rata; en todas estas especies 

las células amácrinas se tifieron, éstas células formaron una doble banda . 

de · tlnclón en fo capa interplexifor11e. En Rana pippiens ciertas células 

ganglionares reaccionaron contra el anticuerpo. La concentración 

aproximada de acetllcolina en los conos de todos los vertebradcs es de 

16 pmolas/mg proteina (Sarthy and Lam, 1979). En las células bipolares 

de la retina de .!!.!!l!.!!!!. doaesticus, existe un s.fstema de captura de alta 

afinidad para la colina (Baughman and Bader, 1977). Es probable que exista 

una población de células bipolares colinérgicas cuya proporción difiere 

cuantitativamente en cada especie. 

Se ha sugerido que la acetilcolina podrla ser utilizada co110 
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tn1nsmiso1· dl' a l¡;1mos fotorreceptores al demostrarse que tlene un efecto 

dcspularlzantc sobre las c6lulas horizontales en la retina aislada de la 

carpa (Kaneko and Shimazaki, 1976), Por otra parte, se ha demostrado que 

la colina, precursor de la acetilcolina, no es capturada por las 

terminales sinópticas localizadas en la ~apa plexiforme externa (Baughman, 

tl ilJ_.' 1976). 

1.a libe ración de acctilcolina en la retl na requiere de un pulso 

luminoso como estimulo, y depende del caldo extracelul11r. !.a liberación 

de acetilcolina .!!! vitr_!! en respuesta a un esttmulo luminoso, ha sido 

detectada en retinas de Eugerres plumier! (teleosteo) y de tortuga 

(Vivas and Drujan, 1980; Masland and Mllls, 1980) .. se ha sugerido que la 

liberación de Ja acetilcollna estimulada por la luz podría provenir de 

~6lulas amAcrinas y horizontales. La liberación de acetllcolina pot ac<:lón 

de la luz se bloquea en presencia del GABA. 

Existe evidencia de que ambos tipos de receptor de la acetil colina: el 

nicotínico y el muscar1nico, se encuentran en la retina de los 

vertP.bl'ados. Los estudios bioquimicos indican que la retina de Columba 

livla contiene 2 tipos de receptores nicotlnicos que difi'cren en su 

sensibilidad a la nicotina; que pueden existir sitios no-nicotínicos en la 

capa plexiforme externa de la r.etina de Colusba liv!a (Vazulla and 

Schraldt, 1976, 1977). Sin embargo esto no puede generalizarse a otras 

espech?s. 

J,a aplicación iontoforética de la acetilcolinri en la capa plexHorme 

interna, afecta el comportamiento de las células ganglionares "sostenidas" 

de centro excitado en el conejo y de las células ga'nglfonares do respuesta 

·transitoria en la carpa (Glick111an, et ,ª1. .• 1982). En las células amácrinas 

de Gallus doaest!cus (Baughman and Bader, 1977), del conejo (Hasland and 

Milis, 197tl) y de peces (Vivas and Drujan, 1980), existe un sistema d1! 

captura de colina asociado a la slntesls de acetllcolina. 

La rtpllcnción iontoforética de la acetilcollna excita las cfilulas 

ganKlinnarc~ "aostenldas" en la retina del conejo (Masland and Ames, 

l\J7tiJ, y i-cr.ula su tiiHparo espontáneo en la retina del gato ( Ikeda and 
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Sheardown, 1982). Sin embargo, al administrar acetilcollna a las células 

ganglionares "sostenidas" en la retina de la carpa, no se observ6 ninguna 

respuesta (Glickman, et .!!J.., 1982). 

Los fotorreceptores de los mamtferos y aves no parecen ser 

coiinérgicos; los conos de la tortuga sintetizan acetilconina, pero su 

rango de síntesis es más bajo que el de las neuronas colinérgicas 

clásicas. Sin embargo, en vertebrados inferiores como en Necturus 

•aculosus y en Chryse•ys scripta, ciertos fotorreceptores pueden 

sintetizar acetilcolina. Las células horizontales no son colinérgicas en 

ninguna especie. Las células bipolares no son colinérgicas en muchas 

especies; pero, en Oallus do=esticus y en Chryseays scr!~ta algunas 

células bipolares pueden ser col!nérg!cas. Al menos un 5 % de las células 

amácrinas son colinérgicas, en las retinas de todos los vertebrados. Las 

células ganglionares en la retina de mamlferos no son ~olinérgicas. 

3.6. AMINAS BIOGENICAS 

3.6.1. Oopamina 

La concentt·ación de la dopamina en la retina es aproximadamente de 86 

•· 3 ng/g de peso ·húmedo. En bastantes especies, la dopa11ina se encue·ntra 

localizada en las células amácrinas de la capa plexifor•e interna. En 

algunas especies, como· los peces teleosteos y algunos liOnos del Nuevo 

Mundo, las células intcrplexiformes parecen ser dopaminérgicas (Bezan and 

Reddy, 1985). 

Al usar retina aislada de· conejo, se encontr6 que la dopamina 

incrementa la actividad.de las células ganglionares tipo inhibido aientras 

que reduce las respuestas de las células excitadas (Ames and Pollen, 

1969). La dopamina altera la acci6n de células ganglionares aisladas en la 

retina de carpa adaptada a la luz (Gllckman, et al., 1982). La dopamina 

des~olariza de 5 a 10 mV en las células horizontales tipo L que hacen 

sinapsis con los conos, y reduce la amplitud en un 40 % en la respuesta 

inducida por la luz en la carpa (lledden and Dowling, 1978). En contraste, 
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la dopamina no tiene efecto en las células horizontales que hacen sinapsis 

con los bastones ni en las acciones variables de las células horizontalus 

tipo C. 

La dopami~a liberada por est1mulos luminosos pequeños en las células 

horizontales de la retina ~e la carpa; incrementa significativamente la 

amplitud de la respuesta, mientras que con pulsos luminosos grandes y con 

una iluminación total del campo. la dopamina reduce la amplitud de la 

respuesta. Knapp y Dowling (1987) muestran que la dopamina probablemente 

11ctúa a traves de procesos dependientes del AMP cfoJico, al facilitar una 

apertura de la conductancia iónica para los aminoácidos excitadores, 

posiblemente la misma conductancia usada por el transmisor del 

fotorreceptor; asimismo. la apertura de los canales por los 

neurotransmisores puede estar supeditada a las modificaciones en las rutas 

bioqulmicas reguladoras. Un aumento de la sensibilidad a los aminoácidos 

excitadores puede dar una explicación suficiente de la observación 

parudójica de que la dopamina no tiene efecto consistente en el potencial 

de membrana en la resistencia eléctrica de las células horizontales en la 

retina intacta. 

Se obse~vó que la dopamina reduce la rebpuesta periférica antagónica 

de las células bipolares y los conos; asimismo, que altera 

significativamente el tamaño del campo receptivo de las células 

horizontales en el pez (lledden and Dowling, 1078). La dopamina incrementó 

el potencial central S en las células horizontales del pez en respuesta a 

nn pulso luminoso. esta dopamina provenla de una liberación de las células 

lntcrplexlformes, y redujo el potencial periférico S obtenido al aplicar 

un estimulo luminoso anular (Cohen and Dowling, 1982). Puesto que las 

células horizontales responden 

que a Jos impulsos luminosos 

int•!nsldad del pulso luminoso 

Lolal del campo; bajo estas 

mucho mejor a las iluminaciones de campo 

pequeños, se debe considerar que la 

debe ser más brillante que la iluminación 

condiciones, la respuesta de las células 

hor·lzont.ales, después de la adición dt! Ja dopamina, fue Jncr1?mcnta<l11 <d 

lrlpl~ y la respuesta a una llu•lnación total se redujo en un 35 %. ABn 

después de transcurrido un lapso considerable desde el cese del esttmulo 

dopamlnérglco, los cambios en el tamafio de Jos campos receptivos eran 
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todavla considerabJ es. Esto sugiere que la dopamina reduce la propagación 

lateral de las sefialcs entre las células horizontales. Puesto que las 

células horizontales se encuentran muy acopladas eléctrica.ente, y puesto 

que existe un gran campo receptivo en ellas, es probable que este caMpo 

sea el resultado de ese acoplamiento eléctrico; esto sugiere que la 

dopamina altera de algún modo la fuerza del acoplamiento de estas células. 

El incremento en la a~plitud de la respuesta al pulso luminoso, se 

ex~lica por la reducción del acoplamiento eléctrico entre las células 

horizontales dei área iluminada hacia las células de la periferia obscura; 

se registra un alto voltaje en las células del área iluminada. Sin 

embargo, la reducción de la respuesta a pulsos 1U111inosos grandes y a una 

iluminación total del campo, no puede explicarse de esta •anera, porque, 

con una iluminación total del campo, una pequeña corriente debería viajar 

entre las células horizontales adyacentes de manera que todas las células 

.estén recibiendo señales iguales de entrada de los fotorreceptores; y por 

ello deberían· tener el mismo potencial. De este modo, la alteración de la 

fuerza de acoplamiento eléctrico no tiene efecto en las respuestas 

obtenidas con iiuminaci6n total del campo .. Por lo tanto, la dopamina 

induce al menos 2 efectos independientes sobre las células horizontales: 

a) reduce la respuesta de las células. horizontales al estimulo luminoso, y 

b) reduce el acoplArnlento eléctrico eutre las células horizontales 

adyacentes (Dowling, 1986). 

3.4.2. Serotonina 

La evidencia fisiológica de la acción de la serotonina sobre la retina 

es escasa. Los estudios .!.!! .l!!J:!:2 son consistentes con los datos 

electrofisológJcos que sugieren la presencia del receptor 5-HT1 en la 

retina de los 1amlferos (Osbórne, 1981); este receptor es el que presenta 

mayor afinidad que el receptor 5-HT2 . Estos receptores se han encontrado 

en su 11ayorla en las células ganglionares (Mitchel and Redburn, 1985): 

Las células de campo grande responden con una respuesta 

prominentemente inhibidora a est!mulos pequefios y a ambas descargas: 
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excitación e inhibición, en llumlnacl6n difusa en los campos receptivos. 

La ilundn·:c!On anular genera descargas de latencia corta (Brunken and IJaw,· 

1986). Los antagonistas de 5-HT
2 

reducen el componente excitador en la 

respuesta de todas las células ganglionares periféricas de centro 

inhlbidor estudiadas. Asimismo, se reduce la respuesta excitadora en la·s 

de células centro excitadoras. La aplicación iontoforéticn de la 

serotonina en la retina de gato, reduc~ la respuesta de las células de 

centro excitado. e incrementa las respuestas de las células de centro 

inhibido (Thier and Wijssle, 1984); esto difiere de los datos obtenidos en 

la retina del conejo (Brunken and Daw, 1986). Las diferencias pueden 

representar un estado relativo de adaptación a la luz, o una diferencia 

técnica entre los métodos de iontoforesis y de perfusión en la retina 

total. La observación de que la 5-llT 
2 

pueda bloguea1· el componente 

.excitador de las células de centro inhibidor, apoya la sugerencia de que 

parte de la respuesta periférica de las células ganglionares se origina en 

la capa plexiforme interna; asimismo, hay sefial periférica obtenida de las 

células ganglionares de la capa plexiforme externa (Brunke and Daw, 1986). 

3. 7. PEPTIDOS 

3.7.1. Encefalinas 

Las encefalinas y sus análogos causan respuestas excitadoras o 

inhlbidoras: la aplicación continua de las encefalinas causa una 

excitación transitoria seguida de una excitación menos sostrnlda (Walker 

and Stell. 1986). Los opiáceos causan una excitación de las células de 

centro excitado y una inhibición en las de centro inhibido (t'jamgoz, et 

& .. 1981). !,a concentración de encefalina en la retina de Gallus 

doaesticus es de 25 nM, en la de conejo, de 4 nM y en la de carpa, de 2.5 

nM (Su, et al., 1985). 

La encofallna actüa del mismo modo en las células de centro excitado o 

en las de centro Inhibido, de una manera excitadora o inhibidora; ningün 

efecto sP. hu observado en los bloqueos cromáticos o espaciales (Walkcr and 
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Stel l, 1986). Las células exci tudas e inhibidas son afectadas en la misma 

amplitud en unión con el incremento de los mecanismos GABAérgicos que no 

se encuentran confinado3 a la subcapa excitadoi'a (Stell, 1985), lo cual 

indica que las encefalinas pueden inhibir las 2 subcapas de células 

araácrinas excitadoras e inhibido1·as. 

La Met-encefalina inhibe la respuesta en las células ganglionares 

(Dick, et al., 1980). La aplicación exógena de encefalinas inhibe la 

liberación del transmisor de las células GABAérgicas y dopaminérgicas (Su, 

et!!.!·, 1984). 

3.7.2. Neurotensina 

La neurotensina es un tridecapéptido del S.N.C.; presenta una gran 

variedad de acciones farmacológicas: glucorregulaci.ón, termorregulación y 

neul'oendocrinorregulación. Como neurotransmisor, se libera en ciertas 

reglones del hipotálamo después de una despolarización por potasio, la 

cual es dependiente de calcio (Maeda and Frohman, 1981). 

En l~ retina, la ncurctcn3in~ ~G h~ oh~crv~do cl~ramcntc en Cclm:bn 

llvia 

1981). 

1983; 

(Brecha, et fil. , 
en Ja tortuga: 

Weiler and Bal 1, 

1981; Tronqvlst, et al., 1981; Fakuda, et fil., 
Pseude11ys 

1984) y 

scripta elegans (Eldred and Karten, 

en la carpa (Li, et al., 1985). En las 

aves, se encuentra asociada con una subpoblación de las células amácrinas 

multiestratlf icadas. En la tortuga y en la carpa, algunas células 

amácrinas con neurotensina presentan propiedades que sugieren que estas 

células pueden utilizar más de un transmisor: en la retina de la tortuga, 

la glicina (Weiller and Ball, 1984) y, en la retina de la carpa, la 

substancia P p.i, et al .. 1985). Dick y Miller ( 1981) reportaron que la 

nP.urotensina excita las células ganglionares de la retina. Osborne (1986) 

demostró que las células amácrinas no tienen sistemas de recaptura para la 

neurotenslna, y que existen receptores especlficos para este transmisor. 

La neurotensina incrP.menta la respuesta en las células ganglionares 

(Os borne, 1986). 
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3.8. SUBSTANCIA 1' 

La substancia P se encuentra presente en una subpoblación de cAlulas 

a111ácrinas (Karten and Brecha, 1980; Osborne, et fil., 1982). La substancia 
p incrementa la actividad de las cAlulas ganglionares cuando es 

administrada exógenamentc en la retina de Necturus 111aculosus, de la 

salamandra y de la carpa (Oick and Mlller, 1981; Glickman, et .!!l., 1980, 

1982). Las subpoblaci6nes celulares amácrinas se encuentran localizadas en 

la capa nuclear interna y presentan proyecciones a las subláminas 1, 3 a 5 

(Mlller and Chubb, 1984). 

3.9. DESARROLLO EMBRIONARIO DE LOS SISTEMAS DE NEUROTRANSMISORES 

Una de las principales caracterlsticas en el desarrollo del S.N.C. es 

la aparición y maduración de · los sistemas de neurotransmisores en Jas 

diferentes neuronas. Reciente111ente, una serie de estudios ha demostrado 

que ciertos transmisores pueden ser usados como indicadores fisiológicos 

para seguir la diferenciación de neuronas específicas en la retina de los 

vertebrados. Los datos obtenidos sugieren que las propiedades especlfluas 

de cada neurotans111isor aparecen y. maduran en una secuencia precisa durante 

el desarrollo de la retina.· 

Los patrones de maduración de las neuronas GABAérgJcas, glicinér(!lcas 

y dopaminérgicas, 11uestran la aparición inicial de Jos procesos de 

acumulación del transmisor seguida por los sistemas de sfntesls y, 

finalmente, por los de liberación del compuesto (Hollyfield, et.!!!.·· 1980; 

La111, et ,!!l .. 1980, 1981; Kong, et al., 1980). Estos estudios sugieren una 

ap111· iclón secuenci aJ de cada uno de estos sistemas de neurotransmisores .. 

As!. se ha encontrado (1.am, et al., 19.80, 1981: HollyfieJd, et al., 1980), 
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que las 

primero, 

propiedades 

seguidas, 

fisiológicas de las 

casi inmediatamente, 

células GABAérglcas aparecen 

por las de las células 

glicinérglcas. Las células dopamlnérgicas maduran tardíamente. 

En la retina de conejo (Lam, et al., 1980), se ha observado que, el 

dia del nacimiento la acumulación de 3H-GABA es difusa a lo largo de la 

capa plexiforme interna, y que aparece una banda densa en la capa más 

lnterna de esta misma, alrededor del 3o. dta.; en el 5o. dla loa niveles 

endógenos de GABA, la actividad de su enzima anabólica (GAD), y la 

liberación de GABA estimulada por Kt , alcanzan niveles del 20 % al 25 % 

en 

de 

relación con 

los sistemas 

los del adulto. Dos o tres d1a~ después de la maduración 

de liberación del GABA, aparecen los receptores 

post-slnápticos (Redburn and Mitchell, 1981; Madtes and Redburn, 1982). 

Se ha sugerido que una etapa importante en el est1.blecimiento de la 

sinapsis es la adquisición de los mecanismos para la liberación del 

neurotransmisor apropiado. Para que. dicha liberación pueda ocurrir, son 

necesarios la presencia de sistemas de acumulación del transmisor o de 

precursores de éste; la slntesis del neurotransmisor y los mecanismos de 

liberación, de recepción y de transducción de un estimulo despolarizante. 

Esto ir.plica que, al r.or.cnto de la liberación, este sistema neuronal 

habrla alcanzado un grado de madurez avanzado. Por esta razón, en muchos 

estudios se utiliza la liberación como parámetro del indice de madurez 

neuronal. En un estudio reciente, Redburn y Modles (1986) encontraron que 

la retina de conejo recién nacido, exhibía un patrón de distribución de la 

captura de 311-GABA muy diferente al del adulto. La acumulación en el 

recién nacido es muy semejante a la encontrada en la retina de otros 

vertebrados adultos como .en .fu!!!!!. pipiens y en~ domesticus. Estos 

estudios coinciden con los de Osborne y cols. (1986), quienes encontraron, 

mediante el uso de anticuerpos contra el GABA, un patrón de distribución 

muy similar para este aminoácido. Por otra parte, Schitzer y Rusoff (1984) 

detectaron, con técnicas inmunohistoqulmicas, Ia·presencia de la enzima 

glutamato descarboKilasa en algunas células horizontales de ratones 

menores de 4 semanas de edad. Asl, la retina inmadura de conejo posee 

ciertas caracterlsticas GABAérgicas que están presentes en la retina 

madura de algunas especies no mamlferas. 
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CONCLUSIONES 

LOCAL!ZACION DE NEUROTRANSMISORES EN LAS OiFERENTES CELULAS DE LA 

HET!NA: 

Fotorreceptores.- Taurina. 

Conos:- Aspartato, Glutaraato, Oopamina (tortuga). 

Bastones:- Glutamato. 

Células Horizontales.- GABA (Nectur!lli_ maculosus), Acetilcolina, 

. !Jopamina. 

Células Bipolares.- GABA, Acetilcolina, Oopamina, Serotonina. 

Células Amácrinas.

Acetilcolina, 

Substancia P. 

Glic.iM, GA!lA, Taurina, i\spartato, Glutamato, 

Oopamina, Serotonina, Encefalinas, Neurotensina, 

Células intcrplexlformes.- Acetilcolina, Dopamfna. 

Células G.- Glicina, GAUA. 

Células Gangllonares. - Acetflcolina. 

Ll Sl.\ IJE CF.l.U!.AS A LAS QUE AFECTA CADA NEUROTRAl'\SM 1 SOR 

fil irJna. · Células ganglionares transitorias de centro inhibido, 



células bipolnrcs· hipcrpolarizuntea, c6lulas ganglionares inhibidoraa, 

células G. 

GABA.- Células horizontales ( teleosteos), células bipolares 

despolar.izantes, células ganglionares excitadoras, células G. 

Taurina.- Células horizontales, células bipolares, células 

ganglionares-centro inhibido, células amácrinas. 

Aspartato y Glutamato.- Células horizontales, células bipolares, 

células amácrinus, células ganglionares. 

Acetilcolina.- Células bipolares. células horizontales, células 

ganglionares-centro excitado 

transitoria (carpa): 

(conejo), células ganglionares-respuesta 

Uopamina.- Células ganglionares. 

Serotonina. - Células ganglionares. 

Hncefalinas.- Células ganglionares. 

Neurotensina.- Células ganglionares. 

subs tanda P.-· Células ganglfonares. 

Como observamos en los cuadros anteriores dentro .de una misma llnea 

celular existen n veces dos o más diferentes neurgtransmisorcs. Esto 

pudiera deberse a: 

Al IJPntro dP una misma suhpoblación, de las diferentes células, que no 

dUerenclaciún analómlco·hlstolorrlcn, pueden encontrarse 

dit'cre11tcs subpnh\adones flsioló1:ir.as, es decir, céJul_as que no presentan 
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diferenciación anatómica pueden poseer un solo tipo de neurotransmisor el 

c~al es el que liberan. 

o, 

U) Dentro de una misma subpoblación. de las diferentes células, se 

presentan dos o más diferentes neurotransmisores; que como se sabe, 

algunos son citoplásmicos, otros son vesiculados y otros presentan las dos 

opciones anteriores. Liberándose según el tipo de señal aferente. Esto 

vendria a corroborar las pruebas existentes acerca del postulado de Dale 

(1935), el cual postulaba la existencia de un solo neurotransmisor por 

cada neurona. 

"Que el Cordero que fue in11olado reciba 

la recompensa de sus 

11ufrlmientos ... " 
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