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JUSTIFICACION

L

Parece a primera vista incongruente que un clinico de
formacién irrumpa, aparentemente sin armas ni bagaje, en un campo
tan alejado de sus saberes como el de la retina. El bagaje de co-
nocimientos necesario para llevar a cabo esta tarea lo he adquiri
do a través de mi aficidén a la neurologfa y, no en menor grado, -
de mi amistad con el Profesor Gallego que ha fructificado en una
estrecha colaboracién cientifica que data de hace muchos afios. --
Las armas las he extraido del abundante material que sobre retina
existe en los archivos de su C&tedra. Pero todo ello resultarfa -
insuficiente sin el entusiasmo, factor esencial para cualquier lo
gro en el terreno de la investigacién. También me ha sido transmi
tido por contagio el entusiasmo que Gallego siente por la retina,
en cuyo campo ha logrado descubrimientos que le han valido su re-
conocido prestigio internacional.

Con este estado de &nimo hemos emprendido el estudio
de las células horizontales de los primates, las conexiones de és
tas con los fotorreceptores y su distribucibn y posible significa
cibn funcional. Como siempre sucede al decidir poner fin a este -
trabajo '‘nos sentimos defraudados porque los logros estdn muy por
debajo de nuestras aspiraciones iniciales. No obstante, y pese al
escaso camino recorrido, nos hallamos ilusionados al vislumbrar -
nuevas perspectivas que nos animan y confortan para perseverar en
esta labor apenas esbozada.



"MNihil est in intellectu

quod prius non Fuerit in sensu”
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I. INTRODUCCION Y OBJETIVOS

La mayor parte de los trabajos actuales sobre es-
tructura y funcifn de la retina de los vertebrados toman como pun
to de partida los estudios realizados por CAJAL, en cuya obra se
recogen puntos de vista sobre morfologfa y significado funcional
de las c&lulas retinianas gque ain hoy en dfa se consideran vigen
tes.

En su obra maestra sobre la retina de los vertebra
dos CAJAL (1893) analiz6 previamente los trabajos de TARTUFERI
(1887) y DOGIEL (1884, 1891) gque habfan sido llevados a cabo uti-
lizando los métodos de GOLGI y coloracién vital con azul de meti-
lenc respectivamente. Dado que los resultados obtenidos por es-
tos autores eran discordantes considerd que:

"era necesario someter las afirmaciones de estos sabios a un tra-

bajo de control, combinando los dos métodos de investigacibn uti-

lizados por ellos, con la finalidad de completar y corregir reci-

procamente los resultados obtenidos por el azul de metileno y el
cromato de plata” (CAJAL 1893 p.77)

Con esté prop6sito CAJAL estudia la retina de los
vertebrados, desde los peces hasta los mamfferos. De estos Glti-
mos fueron objeto de su atencibn, el perro, gato, cerdo, ratbén, -
caballo y buey. Si bien utiliz6 los dos m&_Lodos que se proponia,
sus espectaculares hallazgos e interpretaciones consiguientes se
basaron en los resultados obtenidos mediante el método de GOLGI,
ya que s8lo muy incidentalmente se refiere a datos logrados me--
diante la coloracifn vital con azul de metileno. La semejanza de
los datos obtenidos de todas estas retinas, le llev6 a la conclu-
5i6n de que: "la retina presenta una estructura casi idéntica de

tal forma que nuestra descripcibn se referir8 indistintamente a

todos estos animales. Las diferencias observadas radican solamen-—

te en el espesor relativo de las zonas retinianas y sobre el volu

men algo diferente de los elementos; la estructura de cada capa y

e



la morfologia de cada célula son absolutamente constantes." -
(CAJAL 1893 p.77).

Bas4ndose en esta hip6tesis, la organizaci6n fun--
cional de la retina de los primates, que CAJAL no habfa estudia--

do, serfa para &1 idéntica a la de los mamiferos inferiores. Esta
extrapolacifn de CAJAL fué generalmente admitida y ha constituido
fuente de errores interpretativos por parte de los morfSlogos y

neurofisiflogos modernos.

El que la organizaci6én de la primera sinapsis de -
la via visual pudiese presentar diferencias en los primates, con
respecto a la descripcitn qué CAJAL habfa hecho en los mamiferos
en general, fue puesto por primera vez en evidencia por BALBUENA
(1930, 1936) y POLYAK (1941) quienes descubrieron, entre otros da
tos de menor inter&s funcional, la bipolar individual para conos
(bipolar "sinSxica" de BALBUENA o bipolar "h" de POLYAK) no pre-
sente en la retina de los mamI{gros inferiores.

Con estos hallazgos los esquemas de organizacibén -
retiniana utilizados por morf6logos y neurofisiflogos hasta 1965
fueron, bien el cl&sico de CAJAL (lam. 1) o el establecido por -
POLYAK (18m. II) después de sus estudios. Segtn el esquema de =--
CAJAL, la via centripeta retiniana serfa doble: una via conos-bi-
polar para conos y otra de bastones-bipolar para bastones, y se--
gGn POYAK existirfa una vfa para conos (D,E,F,G,), una via para
bastones (A,B,C,) y una via mixta (H) para conos y bastones.

Estos esquemas de organizacibn retiniana eran in--
.completos ya que prescindfan del posible papel funcional de ele-
mentos celulares presentes a nivel de las capas plexiformes, c&lu
las horizontales y amacrinas, cuyas conexiones no eran bien cono-
cidas y cuya disposicién transversal en la estructura retiniana -
era diffcil de interpretar a la luz de los conocimientos que se -
posefan entonces sobre la organizacifn general del sistema nervio

so. Estos conceptos se referfan bdsicamente a las conexiones li--



neales entre neuronas de axén largo, o tipo I de GOLGI, formando
vias aferentes y eferentes. El papel jugado por las células de ti
po II de GOLGI, o ax6n corto segfin CAJAL, eran objeto de especula
cibn en aquellos momentos y no fué aclarado hasta los trabajos de
LORENTE DE NO (1933) quién demostr6 morfolégica y funcionalmente
gue formaban cadenas de interneuronas (neuronas "internunciales"
las llam& LORENTE de NO) de dos tipos: "mGltiple" y "cerrada" su-
perpuestas sobre las grandes vias formadas por las neuronas de
ax6n largo.

Refiri&ndonos s6lo a las c&lulas horizontales como
elementos que intervienen en la primera sinapsis de las vias cen-
tripetas visuales, objeto de nuestro estudio, CAJAL (1893) las de
fini6é como neuronas de ax6n corto que formaban conexiones trans--
versales entre las vias centripetas a nivel de la capa plexiforme
externa de la retina (18m. III).

El error conceptual de CAJAL de que "la retina pre
senta una estructura casi idé&ntica" en los tetrdpodos no ha sido
rebatido hasta los estudios contempor&neos que han demostrado las
grandes modificaciones evolutivas, y de adaptaci6n a las condicio
nes de iluminaci6n ambiental, que presentan los diferentes genus
y especies. Estas modificaciones son bioguimicas, referentes a
los fotopigmentos visuales (CRESCITELLI, 1972; GALLEGO, 1975), es
tructurales y funcionales (GALLEGO, 1976).

Cuando se ha tratado de estudiar funcionalmente la
retina de animales de una determinada especie, particularmente me
diante métodos electrofisiol8gicos, se ha comprobado la insufi-
ciencia de nuestros conocimientos sobre la organizacifn funcional
de la especie en cuestifn lo que ha llevado en muchos casos a la
imposibilidad de interpretar adecuadamente los registros elé&ctri-
cos obtenidos o a hacerlo de forma confusa o incorrecta (v. discu
si6n en GALLEGO, 1976).

Precisamente ha sido la retina de los primates una



de las peor conocidas en su organizaci®n funcional y ello por va-
rias razones: CAJAL (1893) no la estudi6 deduciendo que su estruc
tura serfa idéntica a la del resto de los mamiferos por &1 anali-
zada y POLYAK (1941), si bien contribuy6 con nuevos datos a su co
nocimiento, no fue m&s alli de las aportaciones bisicas gue ha-
bia hecho CAJAL en los mamiferos inferiores. Por otra parte, las
dificultades de obtener retinas de primates para su estudio en 6p
timas condiciones y sobre todo el respeto reverencial a los estu-
dios cl&sicos, primero de CAJAL y después de POLYAK, hizo que no ‘
se emprendiera a fondo y con nuevas té&cnicas, hasta hace muy poco
tiempo, el estudio de la organizacibn funcional de la retina de -
los primates.

Por este hotivo, nuestro objetivo en este trabajo
es el estudio de dicha organizaci®én a nivel de la primera sinap-
sis de la via visual en los primates basidndonos en las contribu--
ciones hechas en otros vertebrados (mamfferos inferiores, repti-
les, aves y selacios) por el Departamento de Fisiologfa de esta -
Facultad de Medicina a lo largo de los Gltimos quince anos.

En el estudio de dicha organizaci6n el problema -
principal es la participaci6n de las cé&lulas horizontales en la
sinapsis fotorreceptor-cé&lula bipolar, tema concreto de esta te-
sis doctoral.



II. CELULAS HORIZONTALES. DESARROLLO HISTORICO Y PARTICIPACION
DE LAS MISMAS EN LA SINAPSIS FOTORRECEPTOR-BIPOLAR.

La historia del conocimiento de las células hori--
zontales de la retina puede adscribirse a una serie de perfodos -
fintimamente relacionados con los métodos técnicos empleados en el
estudio de su estructura. En este sentido, fué tan trascendental
el descubrimiento por CAMILO GOLGI (1878) del procedimiento de --
tincibn de los elementos neuronales por las soluciones de nitrato
de plata, que bastarfa considerar una &poca pre y postgolgiana pa
ra situar en su verdadera perspectiva hist6rica el desarrollo de
nuestro conociﬁiento sobre la estructura del sistema nervioso en
general y de la retina en particular.

En el siglo pasado, en un primer perfodo, las téc-

nicas empleadas se basaban en la disociacifn de elementos celula-
res y en las tinciones con carmin, junto con el empleo del 4cido
6smico. La introduccibén de la coloracibn vital con azul de metile
no y el método de GOLGI caracterizan el segundo perfodo, que al-

canza su culminacién con los trabajos de CAJAL. Finalmente la mi-
croscopia electr6nica simple o combinada con el m&todo de GOLGI -
(STELL, 1965), las impregnaciones argénticas de la retina"in toto”
(GALLEGO, 1953) y la coloracifn intracelular para la identifica--
cibén de la procedencia de los registros electrofisiolbgicos obte-
nidos mediante microelectrodos, forman parte del Gltimo perfodo -

de estudio en el que nos encontramos actualmente.

a) Resultados obtenidos con las técnicas clésicas.

Las células horizontales fueron descubiertas en —-
1851 por H. MULLER quien les di6 el nombre de "sternflrmigen ---
zellen"”, recibiendo a continuaci6n distintas denominaciones por -
los autores que sucesivamente las estudiaron durante el siglo pa-

sado:



ARO AUTOR DENOMINACION
1851 H. MULLER sternfdrmigen zellen

1874 W. MULLER tangentialen fulcrum zellen
1881 RANVIER cellules basales

1883 DOGIEL sternfB8rmigen zellen

1886 SCHIEFFERDECKER koncentrische Stlitzellen
1887 TARTUFERI cellule superficiali. ‘

1893 CAJAL células horizontales

La naturaleza neuronal de las c&lulas horizontales
no qued6 claramente establecida hasta los trabajos de CAJAL -
SCHIEFFERDECKER (1886, p. 305) defendfa su naturaleza neurbglica
¥ las consideraba meros elementos de sostén: "die Muller'schen

Stlitzfasern und die tangentialen fulcrum zellen W. Muller's -

bilden zusammen den Haupttheil der Stfitzsubstanz der retina und -

erscheinen als morphologisch gleichwertig". Esta idea motiv6 el -

cambio de denominacifn de "tangentialen fulcrum zellen", propues-~
to por W. MULLER por el de "koncentrische Stilitzellen", preservan
do el de "radifire Stfitzellen" para las c&lulas o "fibras" de ~--
MULLER.

La disposicifbn de las cé&lulas horizontales de la -
retina de los telebsteos, constituyendo plexos de células de gran
tamafio, llev6 a KRAUSE (1868~1884) a introducir el concepto de --
membranas retinianas, pues tal es su apariencia en las tinciones

simples. has denominaciones de "membrana fenestrata", "membrana -
perforata” y "stratum lacunosum”, se corresponderfa respectivamen
te con las de células horizontales externas, intermedias e inter-
nas de la nomenclatura de CAJAL.

b) Resultados obtenidos con el mé&todo de GOLGI.

CAJAL (1893) logr® mediante el método de GOLGI -~
aplicado a retinas "enrolladas", y seccionadas después de la tin-



cibén en blogue, la impregnacién de las cé&lulas horizontales de al
gunos tetrdpodos, somas y terminaciones ax6nicas aisladas. En to-
dos los tetrdpodos estudiados por CAJAL, estas c&lulas estin pro-
vistas de un axén que se propaga paralelamente a la capa plexifor
me externa y termina a este nivel por expansiones cuya morfologia

varfa de unas especies a otras.

« Por la disposicibn de sus dendritas y situacibn -
del soma con respecto a la capa plexiforme externa, CAJAL distin-
guibé dos tipos de c&lulas horizontales en los mamiferos y anfi---

bios a las que denomind "externas" e "internas", y otras dos en -

las aves y reptiles designadas con los nowmbres de células "en ==

brocha" y "estrelladas".

La peculiar disposicifn y conexiones de estas célu
las preocupaba a CAJAL, que trataba de buscar su posible signifi
cacibén funcional. Esta inquietud se la plantea CAJAL en su Gltimo
trabajo (1933), publicado bajo el tftulo "Los problemas histiofi-
siolbgicos de la retina". CAJAL (18m. III) habfa comprobado con -
anterioridad que las c&lulas horizontales establecfan contactos -
con los "pies"” de los fotorreceptores, tantc por sus dendritas co
mo por las finas terminales ax6nicas. Esta disposicién que CAJAL
consideraba como un "circulo vicioso" le llevé a la conclusifn de
que: "las c&lulas horizontales no representan auténticas vfas vi-
suales, sino centros energéticos adscritos a la articulacibn esta
blecida entre bastones y sus bipolares especificas y destinados a
reforzar la intensidad de la onda transmitida por la pareja bipo-
lar-ganglionar”" (CAJAL 1933, pg. 4).

c) Resultados obtenidos con la microscopfa electrbnica.

La microscopfa electrb6nica (SJBSTRAND, 1953; ~--
MISSOTTEN, 1965) y en especial la técnica combinada de GOLGI-mi--
croscopia electrb6nica (STELL, 1965) aplicada al estudio de las cé
lulas horizontales ha permitido demostrar las conexiones que &stas

s



establecen, tanto por sus dendritas como por sus terminaciones --
ax6nicas con los pies de conos y esffrulas de bastones, llegindo-
se a la conclusifn de que son parte integrante del complejo si--
niptico del primer eslab6n de la via visual.

Los primeros estudios de microscopfa electrbnica -
realizados por SJOSTRAND (1953) en la retina del cobaya hacen re
ferencia a una sinapsis "intracelular"” del pie de los fotorrecep-
tores en la que se vefan dendritas de bipolares y vacuolas. De -
ROBERTIS y FRANCHI (1956) aclaran en la retina del conejo, que es
tas sinapsis supuestamente intracelulares no eran otra cosa que -
invaginaciones de las terminaciones de los fotorreceptores, den-
tro de las cuales penetraban las dendritas de las cé&lulas bipola-
res. Este extremo fué ulteriormente confirmado por los trabajos -
de MISSOTTEN, as{ como la significaci6bn de las supuestas vacuolas
de SJOSTRAND que no serfan otra cosa que procesos celulares proce
dentes de la capa plexiforme externa.

De manera bastante constante, en las invaginaciones

del pedfculo de los conos de los mamiferos, penetran tres prolon-—

gaciones o procesos celulares, una de ellas central y superficial
mente situada y otras dos profundas y laterales. A este complejo
siniptico, sobre el que llambé la atencibén por primera vez ----
MISSOTTEN (1961), se le llam8 triada.

Las esférulas de los bastones, contienen tres a --

siete prolongaciones o procesos celulares, dos o tres laterales y
una a cinco centrales (MISSOTTEN y col., 1963; MISSOTTEN, 1965).

Tanto en las terminaciones de bastones, como en --
las de conos pueden verse vesiculas sinfpticas:; la naturaleza de

las sustancias neurotransmisoras que albergan, si é&sta es su fun-
cibén, es desconocida. Las pruebas histoquimicas de identificacibn
han sido conflictivas (LEPLAT y GEREBTZOFF, 1956; ERANKO y cols.,
1961), cjerto nfimero de sustancias han sido implicadas como posi-
bles candidatos, entre ellas el L-aspartato y L-glutamato que ac-



tuan como despolarizantes de las cé&lulas horizontales en varias -
especies (DOWLING y RIPPS, 1972; SUGAWARA y NEGISHI, 1973).

Recientemente se ha demostrado que la atropina que
bloquea especificamente los receptores muscarinicos acetilcoltni-
cos, impide la transmisién sindptica entre los fotorreceptores y
células horizontales de la retina de la tortuga (GERSCHENFELD y -
PICCOLINO, 1977). Tambi&n se ha sefialado que el &cido gamma-amino
butirico despolariza las c€lulas horizontales de la raya (CERVETTO
y MACNICHOL, 1971), aunque en las retinas de la carpa y tortuga -
parece que las hiperpolariza (MURAKAMI y OHTSUKA, 1972) (SUGAWARA y ~--
NEGISHI, 1973).

En la retina de distintas especies animales se han
aislado una serie de péptidos, cuyo significado es prematuro esta
blecer dentro del contexto del funcionalismo retiniano. Entre es-
tas sustancias se encuentra el TRH, sustancia P, somatostatina, -
V.I.P. (vasoactive intestinal peptide), glucagbn, endorfinas, MSH,
etc. (STELL g‘?ols., 1980).

Una estructura muy curiosa que se observa en las -
terminaciones de conos y bastones son las bandas sindpticas ----
("synaptic ribbons"), descritas por primera vez por SIOSTRAND (1953),
LANZAVECCHIA (1960) y COHEN (1963). Estas bandas est&n compuestas
de cinco liminas, tres oscuras y dos claras y se alojan en el fon

do del curso que separa los procesos laterales. Esta estructura -
pentalaminar, puede apreciarse con toda claridad en la l&mina 1V,
obtenida a partir de un corte longitudinal de pie de cono de la -
retina del mochuelo. En el fondo de los cursos, donde se alojan -
las bandas y separada de la membrana celular, se observa otra or-
ganeia llamada densidad arciforme por LADMAN (1958). El signifi-
cado funcional de estas estructuras se desconoce aungue el hecho
de haberlas llamado tambi&n en la capa plexiforme interna (KIDD,
1962; DOWLING y BOYCOTT, 1965) habla en pro de una accién no es-
pecifica de los fotorreceptores. En lugares distintos de la reti-
na se han encontrado tambi&n bandas sinfpticas en determinadas cé&
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lulas de la coclea y del aparato vestibular. Un hecho comGn a to-
das las neuronas dotadas de banda sindptica es que transmiten in-
formacibn sin producir potenciales en espiga.

Es curioso sefialar que existen algunos procesos --
profundamente situados dentro de las invaginaciones de pies de co
nos y esférulas de bastones con sus membranas celulares perfecta-
mente delimitadas, que est&n rellenos de gran cantidad de vesicu-
las sinipticas cuyo tamafio y densidad electr6nica es semejante a
las del fotorreceptor que las aloja. EVANS (1966), que fué el pri
mero que las describié en las terminales de los conos del pollo y
tortuga las llamb "divertfculos sindpticos", COHEN (1964) designa
a sus homBlogos en los conos de la ardilla gris, "cisternas" y =--
MISSOTTEN que de vez en cuando encuentra estructuras semejantes -
en las esférulas de los bastones humanos, les d& el nombre de ---
"tercer proceso”. EVANS y COHEN demostraron la continuidad entre
el diverticulo sinfptico y la terminacibn de los fotorreceptores,
por lo cual llegaron a la conclusibn de que estos divertfculos no
eran en realidad m&s que pliegues evaginados de_la membrana presi
n8ptica destinados, segin EVANS, a ampliar la superficie sindpti-
ca.

La descripcién sistem&tica de los procesos gque ocu
pan la invaginacién siniptica de los fotorreceptores ha sido lle-
vada a cabo en el cobaya {(SJOSTRAND, 1958; MOUNTFORD y SJOSTRAND,
1965) en el pez dorado (STELL, 1965, 1967) en los primates ——---
(MISSOTTEN, 1965; DOWLING y BOYCOTT, 1966; KOLB, BOYCOTT y -———--
DOWLING, 1969%; KOLB, 1970; BOYCOTT y KOLB, 1973a; GALLEGO, 1971,-
1975: GALLEGO y SOBRINO, 1975); en la tortuga (LASANSKY, 1971), y
en el gato (BOYCOTT y KOLB, 1973b). A partir de todos estos estu-
dios ha quedado firmemente establecido que el complejo sindptico
de los fotorreceptores estd constitufdo por los procesos latera--

les que surgen de las c&lulas horizontales, y los procesos centra
les de las c&lulas bipolares.

Los procesos laterales se diferencian de los cen--

trales en que los primeros son m&s gruesos, penetran mds profun--
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damente y contienen vesfculas sindpticas y otras inclusiones.

El contenido de procesos en las esférulas de los -
bastones es variable de unas especies a otras. En los bastones de
la retina humana, de acuerdo con MISSOTTEN (1965b), suele haber -
dos a.tres procesos laterales y uno a cinco centrales. STELL ~~-
(1967) encuentra en las esférulas de los bastones del pez dorado
un nGmero de procesos semejantes al hallado en la retina humana.

En el anfibio Necturo es curioso destacar el hecho
sefialado por DOWLING y WERBLIN (1969) de que las terminales de --
los bastones carecen de invaginaciones y que los procesos de las
células subyacentes establecen contactos superficiales con ellos.

DOWLING (1965), MISSOTTEN (1965b), KOLB (1970) des
criben de once a veinticinco invaginaciones en los pedfculos de -
los conos de los primates. Dentro de cada invaginacién hay un pro
ceso central y dos laterales, conjunto que como sabemos fue desig
nado por MISSOTTEN con el nombre de triada. El proceso central -
se dirige hacia la banda sin8ptica, pero sin llegar a alcanzarla
ya que se lo impiden los dos procesos laterales. Entre ambos, que
da una pequefia separacifn a través de la cual el proceso central
establece contacto indirecto con las estructuras presinipticas. -
Las membranas de los procesos que indirectamente se relacionan --
con la banda siniptica son m&s densas, lo que habla en pro de que
esta encrucijada es el lugar funcional de la sinapsis.

KOLB y cols. (1969-1970) describen elementos adi--
clonales a la triada.de MISSOTTEN en la retina de los primates. -
Al lado del proceso central y por dentro de los laterales existen
otros dos procesos que corresponden a dendritas de bipolares.

Fuera de las invaginaciones se establecen también
contactos superficiales entre los pediculos de los conos y los --
procesos de las c&lulas. situadas m&s profundamente. Estos contac-
tos se han observado en los primates y en las :zonas en que se es-
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tablecen, las membranas celulares est&n engrosadas a ambos lados
(DOWLING y BOYCOTT, 1966).

Las conexiones entre fotorreceptores, conos entre
sf o conos y bastones fueron sospechadas desde la &poca de =~-=---
TARTUFERI (1887), quién influfdo por la teorfa reticular de -----
GERLACH describid la existencia de una red anastom8tica entre co-
nos, formada por los filamentos basilares de los mismos. CAJAL pu
do comprobar el despliegue horizontal de estos filamentos, dentro
de la plexiforme externa.

DOGIEL (1884) nos habla de los filamentos basila--
res de los conos en la retina humana, y BALBUENA (1930-1936) dife
rencia dos tipos de filamentos basilares en la retina humana y en
la de otros mamfferos. Estos filamentos, a los que BALBUENA deno-~
mind por su curso divergentes y convergentes, establecerfan con--
tacto, los primeros con las esfé&rulas de los bastones y los segun
dos no serfan mas que los penachos de las c&lulas bipolares para
conos. BALBUENA emiti6 la hipStesis de que un cono y un grupo de
bastones adyacentes formarlan una unidad fotorreceptora. Tanto --
REBSLOB (1939) como POLYAK (1941) recogiercn en sus publicaciones
las ideas de BALBUENA.

SJOSTRAND (1953) descubre en la retina del cobaya
contactos entre las cé&lulas que denomind alfa (bastones) y beta -
(conos). Este mismo tipo de contactos ha sido m&s tarde descrito
en otras especies, bien a través de los filamentos basilares o di
rectamente entre conos y bastones.

Contactos entre fotorréééptores, del tipo "zonula
adhaerens", se han comprobado en numerosas especies por «-==——w=--
SJOSTRAND (1958), MISSOTTEN y cols. (1963), COHEN (1964, 1965), -
DOWLING (1964), VILLEGAS (1964) y en la retina humana por ---~--
DIETERICH y ROHEN (1970) y GALLEGO (1971) entre otros.

Utilizando la técnica de aislamiento de fotorrecep
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tores, mediante la proteasa del "Streptomyces"”, GALLEGO (1971) de--
muestra en todas las retinas la presencia de filamentos basilares

en los pies de los conos. Por el contrario, las esférulas de los -
bastones carecen de estos filamentos en los mamiferos, no asf en

las aves donde los pies sinipticos de los bastones presentan abun-
dantes filamentos basilares (G. TARRES, 1981).

La separacifn por digestifn enzimdtica de fotorre-
ceptores resulta, en ocasiones, diffcil, incluso después de su --~
aplicacién prolongada. A veces, el pie de un cono aparece rodeado
de esférulas de bastones de los cuales es imposible aislarlo. Este
conjunto cuyo aspecto recuerda a una mora, hablarfa en favor de la
hip6tesis de BALBUENA, antes comentada, de la unidad fotorrecepto-
ra.

Tanto en la retina del gato, como en la del conejo,
se han podido observar filamentos basilares que penetran en el com
plejo sin&ptico de las esférulas de los bastones {(GALLEGO, -—--
1971a).

LASANSKY (1971), en la retina de la tortuga ——
"Pseudemys scripta elegans”, encuentra que ciertos filamentos basi
lares se dirigen a los conos adyacentes, y dentro de las invagina-
ciones de los pedfculos de los mismos parecen establecer contacto
con los procesos de las cé€lulas horizontales. Algunos filamentos -
parecen, también, establecer contactos especializados con otros --
procesos de la plexiforme externa cuyo origen no ha podido preci--
sarse.

DOWLING y WERBLIN (1969) han descrito,en la sala--
mandra americana, procesos dotados de bandas y vesiculas sindpti--
cas que parecen proceder de los filamentos basales de los fotorre-
ceptores y que establecen contacto con los somas celulares y pro--
longaciones de las células bipolares y horizontales, dentro de la
capa nuclear interna. - o S

Los progresos realizados en los dltimos afios en el
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conocimiento, identificacién y funcibdn de los "gap junctions" -~
han despertado el interés de fisiflogos y embriflogos, que ven en
ellas el soporte morfol6gico de las comunicaciones entre células
y de las sinapsis electr6nicas.

RAVIOLA Y GILULA (1973) mediante la aplicacifn de
las técnicas de fractura-congelacién han descubierto la existen--
cia de diminutas "gap junctions" entre los fotorreceptores del mo
no, a nivel de la membrana limitante externa.

NELSON y cols. (1976) han demostrado en el gato =--
que los conos reciben impulso de los bastones a través de conexo-
nes-conjunto de subunidades de las "gap junctiong"- dispuestos =--
linealmente.

FAIN y cols. (1976) identifican tambi&n uniones ce
lulares entre los fotorreceptores del sapo marino, tanto entre co
nos y bastones como bastones entre sf. Estas uniones designadas -
"kissing junctions” no son otra cosa que conexones lineales idé&n-
ticos a los descritos por RAVIOLA y GILULA (1973).

Si bien, la microscopifa electrfnica permitié escla
recer las finas conexiones sinipticas establecidas con los pies -
de los fotorreceptores, se mostr6 menos Gtil para conocer en de-
talle la estructura retiniana a este nivel, como se comprob8 con
el empleo de nuevas té&cnicas, cuya utiizacién result6 muy fruc-
tifera para el hallazgo y descripcibn de nuevos elementos celula-

res.

d) Resultados obtenidos con impregnaciones argé&nticas de la re-
tina entera y t&cnica combinada ME-método de GOLGI.

Las t&cnicas de impregnacidn argéntica de la reti-
na entera introducidas por GAL§§G0 (1953) han permitido estudiar
€ésta con una nueva perspectiva que supera en posibilidades de in
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formacién a las que se obtenfan con los cortes perpendiculares o
con las ténicas de "enrollamiento" utilizadas por CAJAL. Fruto -
de la aplicacifn de esta té&cnica por la escuela de GALLEGO, han -
sido los siguientes hallazgos: el descubrimiento de las cé&lulas -
horizontales sin ax6n, cé&lulas ganglionares de asociacién, cé&lu-
las interplexiformes, la demostracién de que las c&lulas estrella
das de las aves son las terminales ax6nicas de las células en bro
cha y la identificaci6n de un nuevo tipo de cé&lula horizontal con
ax6n en los primates, entre otros logros de menor significacién - .
funcional.

La t&cnica combinada del m&todo de GOLGI y micros-
copia electr6nica (GOLGI-ME) ha resultado un método mucho m&s -~
Gtil para la identificaci®fn de los procesos sindpticos de los fo-
torreceptores que el de los cortes seriados empleado por SJOSTRAD
(1958) y MISSOTTEN (1965).

El GOLGI-ME consiste, en esencia, en la ldentifica
cién con microscopfa 6ptica de las c&lulas teiiidas con el mé&todo
de GOLGI, hacer finos cortes de las zonas en que se encuentran y
reincluirlas para seccibn y estudio con microscopfa electrénica.
Por ser la plata electrbnicamente densa se pueden ver en las mi--
crofotograffas los perfiles de las cé&lulas impregnadas con ella y
seguirlas con gran facilidad.

La aplicacifén del GOLGI-ME condujo a STELL (1965~
1967) a demostrar, que los procesos laterales de los pediculos de
los conos en el pez dorado estd&n constitufdos por las dendritas -
de las células horizontales externas y los procesos lateraleg de
las esférulas de los bastones estin formados por las terminales -
de las dendritas de las c&lulas horizontales medias. Los procesos
centrales de los pedfculos de los conos derivarfan de las bipola-
res para conos, y el proceso central de las esférulas de los bas-
tones de las dendritas de las bipolares para bastones.

También gracias al método de GOLGI-ME, se han podi
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do conocer en distintas especies con bastante precisibn, las cone
xiones que las células horizontales establecen con los fotorrecep
tores.

Las células horizontales sin ax6n de los mamiferos

inferiores presentan finos ramos terminales que nacen de los pro-
cesos celulares y cuyos botones, dispuestos en pequefios ramille--
tes, forman el componente lateral de las triadas de los conos --
(KOLB, 1974; GALLEGO, 1975).

De los dos tipos de c&lulas horizontales sin ax6n
que existen en la retina de las aves, s6lo en uno de ellos ha po-
dido demostrarse (GALLEGO, 1978) que sus ramitos terminales pene-
trasen en las triadas de los conos rectos, esto es, los que po---
seen gota lipfdica roja.

Las conexiones de las cé&lulas horizontales de ax6n

corto con los fotorreceptores en la retina de los tetr&podos ' se

conocen a partir de los trabajos de KOLB (1970), quién demostr6 -
inicialmente en los primates que las dendritas de las CH forman -
el componente lateral de las triadés de los conos y las termina--
les ax6nicas penetran en el complejo sindptico de los bastones. -
Estos hallazgos fueron confirmados a continuacién por: GALLEGO -
(1971), BOYCOTT y KOLB (1973) y GALLEGO y SOBRINO (1975).

En las aves, la célyla horizontal de ax6n corto es
tablece las mismas conexiones con los fotorreceptores que en los

mamiferos (GALLEGO, 1975, 1978).

e) Resultados obtenidos con té&cnicas electrofisiolfgicas y marca
do celular.

1. Cé&lulas horizontales y potenciales "S".

El descubrimiento por SVAETICHIN en 1953 de los po
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tenciales "S", mediante la técnica de registro intracelular con --
microelectrodos, plante6 nuevas inquietudes en el conocimiento de
la estructura y funcibén de las cé&lulas retinianas.

Desde un principio result6 diffcil saber con preéi
si6n cuales eran las c&lulas generadoras de estos potenciales, has
ta el punto de que su origen fu#& pricticamente asignado a todas --
las cé€lulas retinianas con exclusifén de las ganglionares. SVAETICHIN
crey6 inicialmente que las respuestas "S" correspondfan a potencia
les de receptor (conos y bastones). Estas dudas no quedaron defini
tivamente aclaradas hasta que KANEKO (1970) mediante el marcado ce
lular con "procion amarillo"” pudo demostrar de forma concluyente -
su procedencia a partir de las cé&lulas horizontales.

Los potenciales "S" se registraron en los telebs--
teos como respuestas graduales a la iluminaci®én retiniana. Los po-
tenciales "S" hiperpolarizantes, tienen una forma parecida a los
potenciales de receptor, pero se distinguen de ellos porque en los
primeros aumenta la amplitud en proporcibn directa al &rea ilumina
da.

Podemos distinguir dos tipos de potenciales "S":

a) Potenciales "L": Respuesta hiperpolarizante a

todos los estimulos luminosos.

SVAETICHIN y MACNICHOL (1958), encontraron gque los
peces capturados a profundidades de 30 a 70 mts. s6lo presentan po
tenciales "L", con un mdximo de sensibilidad a longitudes de onda
de 500 a 530 nanfmetros. Como es sabido la composici6n espectral -
de las luces cambia hacia las longitudes de onda corta, a medida -
que aumenta la pronfundidad. De ahf que la m3xima respuesta de los
potenciales "L" se corresponda con el ambiente f6tico.

b) Potenciales "C": Respuestas hiperpolarizantes -

a longitudes de luz de onda corta y despolarizantes a longitudes -
de onda larga (SVAETICHIN y MACNICHOL, 1958).
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Los peces capturados en aguas superficiales (1 a 2
mts. de profundidad) presentan reépuestas "L" y "C". Los potencia
les "C" codifican el color, por eso este tipo de respuesta no --
existe en los peces que viven en aguas profundas ya que la luz -
que les llega es monocromdtica y carecerfa de sentido un mecanis-

mo encaminado a captar el color.

Se han demostrado tres tipos de respuestas "C": -~
R/G con despolarizacibn para la luz roja e hiperpolarizacibn para
la luz verde; G/B, con despolarizaci6fn para la luz verde e hiper-
polarizacién para la azul; RB/G, con despolarizacibn para las lu-

ces roja y azul e hiperpolarizacién para la verde.

En la retina del pez se piensa que los potenciales
"S" surgen como consecuencia de la actividad de los conos-unica--
mente. Sin embargo, MITARAI y cols. (1961) y ORLOV YHMAKSIMOVA -
(1965) han aportado la evidencia experimental de la contribucifn
de los bastones a la produccibn de los potenciales "L" en 1la re-
tina de la carpa adaptada a la oscuridad.

Recientemente WEILER (1977) estudia los potenciales
"S" de la carpa previa clasificacién de las c&lulas horizontales
de la misma en: cé&lulas horizontales con axén a las cuales desig-
na con arreglo a la morfologfa de su soma HC1l,HC2 y HC3 y célu--
las horizontales sin ax6n a las que llama HC4. Un an&lisis cuali-
tativo, en lo que se refiere a su dependencia, muestra que los so
mas de las HCl son principalmente pbstsinépticos a los conos ro--
jos, las HC2 a los verdes y las HC3 a los azules. Las cé&lulas ho-
rizontales sin ax6n HC4 son postsinSpticas a los bastones.

Asf como e] registro de potenciales "S" es relati-
vamente sencillo en la retina de los peces, no ocurre 1o mismo en
la de los tetrdpodos. En estas retinas las células horizontales -
son pequehas (aprox. 10 micras de diSmetro frente a las 20-30 6 -
m&s micras en los peces) y en muchos casos se desconocia la pre--
sencia de tipos distintos con conexiones funcionales también dife
rentes.
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El registro de potenciales "S" y su identifica----
cién como procedentes de las c&lulas horizontales de los mamife--
ros ha sido llevada a cabo en el ojo intacto (STEINBERG, 1969 --
1971) y en el ojo aislado y perfundido del gato (MNIEMEYER, 1973;-
NIEMEYER y GOURAS, 1973; NELSON y cols., 1975).

De acuerdo con estos autores, se generarfian dos -
tipos de potenciales "S" en la retina del gato: potenciales "S" -
que son exclusivamente dependientes de la accifén de los bastones
y potenciales "S" resultantes de la acci6én combinada de conos y -
bastones; NELSON y cols. (1975) sostenfan que la procedencia de -
estos dos tipos de potenciales eran por un lado el soma y por =---—
otro las terminales ax6nicas de las c&lulas horizontales de ax6n
corto que actuaban independientemente al recibir impulsos de co--
nos y bastones. Los bastones serfan responsables del 80% de la --
respuesta registrada en la terminal ax8nica y los conos del 20%,
mientras que en las respuestas procedentes del soma, conos y bas-
tones contribuirfan con un 50%.

Ninguno de los autores antes mencionédos“hacen re-
ferencia a la existencia de dos tipos de cé&lulas horizontales en
la retina del gato. Las células horizontales sin ax6n, descritas
por primera vez por GALLEGO (1964), cuyas conexiones con los foto
rreceptores son claramente distintas de las con ax6n ya que CON--
TACTAN CONOS ENTRE SI y que constituyen un verdadero plexo, son -
mis fadciles de ser penetradas por los microelectrodos. Esta consi
deracifn no ha sido tenida en cuenta por los autores antes cita--
dos a la hora de interpretar las procedencias de los potenciales
ngm,

En nuestra opinifén, gque compartimos con GALLEGO, -
los potenciales registrados por NELSON (1975) proceden de dos ti-
pos diferentes de cé&lulas: las terminales ax6nicas de las cé&lulas
horizontales de ax6n corto y el soma de las c&lulas horizontales
sin ax6n. Queda ain por demostrar cfmo un grupo de conos esti re-
lacionado con otro grupo de bastones a través de una c&lula hori-
zontal cuyo ax6n tiene una longitud aproximadamente de 400 micras.
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La posibilidad de que estas c&lulas horizontales con ax6n generen
potenciales en espiga que se propaguen hacia la terminal ax6nica
no ha sido excluida.

A mayor abundamiento, los potenciales "S" del gato
muestran componentes mixtos de conos y bastones, cosa diffcil de
explicar sobre la base de las estructuras que los generan. Las c&
lulas horizontales sin ax6n establecen contactos unicamente con -
conos y las horizontales con ax6n por sus dendritas con conos y -~
por sus terminales ax6nicas con bastones. Los registros obtenidos
por NELSON y col. (1975) del cuerpo de una cé&lula horizontal, cu-
yvas dendritas estdn conectadas solamente con conos, muestran un -
potencial "S" mixto bastones-conos. NIMEYER Y GOURAS (1973), tam-
bién demuestran que la contribucién de los conos al potencial "S"
mixto es mucho mayor que la de los bastones. Los potenciales "S"
registrados a partir de las terminaciones axfnicas de las células
horizontales de ax6n corto por NELSON y col. (1975), exhiben ---
igualmente un componente mixto bast6n-cono, pero en este caso la
contribucién de los bastones es mayor que la de los conos. Estos
potenciales "S" mixtos registrados a partir de estructuras conec-
tadas con un solo tipo de fotorreceptores sugieren una interac---
cibén directa entre conos y bastones.

Entre conos y bastones se han descrito dos tipos -
de contactos: los establecidos a través de estructuras del tipo -
desmosoma y los que se realizan a través de los filamentos basa--
les de los conos que penetran en el complejo sindptico de los bas
tones (GALLEGO, 1971a-1975). Sobre la base de la interaccién co--
nos-bastones podrfa explicarse que la sehal de los conos transmi-
tida a las dendritas de las cé&lulas horizontales, pudiese ser mo-
dificada por los bastones y en sentido inverso la respuesta obte-
nida a partir de las terminales ax8&nicas.

Finalmente, como sugieren BROWN y MURAKAMI (1968),
las células horizontales de ax®n corto de aves y mamiferos, cuyas
dendritas hacen contacto con los conos y sus terminales ax®6nicas
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con los bastones, podrfan constituir el elemento de interaccibn -
entre ambos tipos de fotorreceptores.
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III. NOMENCLATURA DE LAS CELULAS HORIZONTALES DE LA RETINA DE LOS
TETRAPODOS.

El descubrimiento de nuevos tipos de cé&lulas hori-
zontales en estos Gltimos afios, ha creado un cierto grado de con-
fusibn en cuanto a su nomenclatura y conexiones dentro de la es--

tructura retiniana.

A esta confusifn han contribufdo: la dificultad de
identificar tipos an8logos de cé&lulas a partir de retinas proce--
dentes de distintas especies, la variedad de mé&todos de tincibn -
empleados y también y no en menor grado, los distintos planos en
que &stas han sido estudiadas. Otros factores que han colaborado
a esta situacibn han sido: la tendencia a generalizar los datos -
obtenidos en la retina de una determinada especie a las demfs y -
el af8n de identificar las c&lulas horizontales a través de una -
nomenclatura en concordancia con los hallazgos realizados por los

propios autores.

Ya CAJAL (1893) al describir las células horizonta
les de la retina de los vertebrados utiliz8 dos criterios para su
clasificacifn:uno morfolégico, "en brocha" y "estrelladas", para
las aves y reptiles y otro de localizacibn, “"externas" e "inter--
nas", para los mamiferos y anfibios. Las células horizontales --
descritas por CAJAL posefan todas un ax6n corto, era células de -
tipo II de GOLGI o "ax6n corto", segfin la nomenclatura de CAJAL -
aplicada en general a todas las neuronas centrales. Esta clasifi-
cacidén de CAJAL permaneci6 inalterada hasta la descripcién por --
GALLEGO (1964) de un tipo de c&lula horizontal sin ax6n en la re-
tina de los mamfferos inferiores, que denomin6é “cé&lulas amacrinas

de la capa plexiforme externa".

A partir de este momento son varios los autores --
que confirman la existencia de los dos tipos de células horizonta
les, pero mientras la escuela de GALLEGO, al generalizar su estu-
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dio a todos los tetrdpodos, distingue los dos tipos bdsicos dife
rentes entre si por su morfologfa y conexiones con los fotorrecep
tores: cé&lulas de ax6n corto (short axon horizontal cells) y célu
las horizontales sin ax6n (axonless horizontal cells). Los auto--
res anglosajones utilizan los términos "grandes" y "pequefias" o -
bien posteriormente las letras "A" y "B" para distinguirlas, a ve

ces contradictoriamente.

) En los mamiferos inferiores DOWLING y cols. (1965)
comprueban la existencia de los dos tipos de c&lulas horizontales,
con y sin ax6bn y las denominan "pequefias" y "grandes” respectiva-
mente. FISHER y BOYCOTT (1974) estudian de nuevo los dos tipos de
células horizontales y las designan con las letras "A" y "B", --
siendo las "A" las células sin ax6én y "B" las horizontales con =-
ax0n descritas por CAJAL. En 1971 GALLEGO habfa comenzado a clasi
ficar los dos tipos celulares en "cé&lulas amacrinas de la plexi--
forme externa" o células horizontales sin ax6n y células horizon-
tales de ax6n corto. El término de "amacrinas" de la plexiforme
externa es rechazado por RODIECK (1973) ya que, segGn €1, se pres
ta a confusibn. SegGn nuestra opinifn este argumento no tiene 56~
lida base puesto gue el término "amacrina" lo finico que significa
es que la c&lula no posee axbn (a: sin; in, inos: fibra; macros:
grande, cé&lula sin fibra grande o ax%n, de acuerdo con la defini-
cibn de CAJAL). Sin embargo, dado que el inglés es el idioma gene
ralizado de comunicacifn entre cientificos y para evitar confusio
nes entre los autores.anglosajones, GALLEGO ha abandonado el té&r-
mino de "amacrinas" de la capa plexiforme externa utilizando el -
de células horizontales sin ax6n (axonless horizontal cells), ‘que
de hecho significa lo mismo.

Dentro de los mamiferos, los primates tienen la pe
culiaridad de carecer aparéntemente de la c&lula horizontal sin -
ax6n, sienqg_gpemés su retina la primera entre los tetripodos en
la que se pudo demostrar que las cé&lulas con ax6n, tipo CAJAL, no
se subdividfan en "externas" e "internas" sino que s6lo presenta-
ban un solo tipo, cuya morfologfa variaba desde las zonas parafo-
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veales a las proximidades de la ora serrata (POLYAK, 1941). ---
BOYCOTT y DOWLING (1969f introdujeron un factor de confusién al -
describir en la retina del mono dos tipos de cé&lulas horizontales
con ax6n, a las que denominaron "A" y "B". Poco después y utili-
zando las mismas preparaciones de los autores anteriores, KOLB --
(1970) demostrd que los dos tipos designados con las letras "A" y
"B" eran en realidad un sola célula confirmando con ello los estu
dios de POLYAK.

A partir de los trabajos de GALLEGO (1971b, 1975,
1976) parece evidente que no s6lo los primates, sino también el -
resto de los mamiferos presentan en sus retinas un s6lo tipo de
célula horizontal de ax6n corto, término introducido por GALLEGO.
La subdivisién en "externas" e "internas” propuesta por CAJAL, su
descubridor, no tiene por lo tanto razén de ser.

S610 muy recientemente, en el curso del presente -
estudio, se ha descrito en los primates un segundo tipo de cé&lula
horizontal de ax8n corto (GALLEGO, 1977, 1978; KOLB, MARIANI, ---
GALLEGO, 1980), morfolf8gica y funcionalmente (por sus conexiones)
distinto del tipo descrito por POLYAK (1941).

En las aves, el primer—*rabajo sobre c&lulas hori-
zontales, desde el inicial de CAJAL (1553), se llevé a cabo por -
GALLEGO, BARON y GAYOSO (1975) quienes demostraron que la clasifi
cacibn de CAJAL en cé&lulas "estrelladas” y "en brocha" no podfia -
mantenerse ya que las células "estrelladas" de CAJAL eran en rea-
lidad las terminaciones del ax6n de las c&lulas "en brocha". Las
aves, pu8s, poseen un s86lo tipo de¢ c#lula horizontal de ax6n cor-
to lo mismo que los mamiferos. Esta demostracibn fué hecha igual-
mente por GALLEGO y PEREZ ARROYO (1976) en la retina de los repti
les.

Un tipo celular sin ax6n ha sido descrito a nivel
de la capa plexiforme externa de la retina de los primates ~—---
(GALLEGO, 1975), siendo considerada inicialmente como una cé&lula

—_—
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horizontal sin ax6n pero existiendo dudas acerca de su naturale--
za, problema que estudiamos en el presente trabajo. Células hori-
zontales sin ax6n han sido descubiertas posteriormente en la reti
na de los reptiles (GALLEGO y PEREZ ARROYO, 1976) y en las aves -
(GALLEGO, 1977, 1978, 1980; MARIANI y LEURE DUPREE, 1977; GENIS -
GALVEZ y cols., 1979). Estos autores han utilizado diversos nom--
bres para designar este tipo celular: "bipenachada", "estrellada”,
"en candelabro", etc.

Teniendo en cuenta la existencia o no de ax6n, --
los subtipos dentro de cada uno de estos tipos b&sicos y las cone
xiones que establecen con los fotorreceptores, GALLEGO (1982) ha
propuesto la siguiente clasificacién general de las cé&lulas hori-
zontales en la retina de los tetrépodos:

A.- Células horizontales de ax6n corto.

Tipo 1I1: primates
(Relacionan las sinapsis mamiferos inferiores
- de conos con bastones) aves
reptiles
Tipo II: primates
(Relacionan las sinapsis ardilla

de conos con conos)

B.- C&lulas horizontales sin ax6n.

Tipo 1I1: mamiferos inferiores
(Relacionan las sinapsis aves
de conos con conos) reptiles
Tipo 1II: aves
(Relacionan las sinapsis reptiles

de conos con conos)

NOTA: en los anfibios han sido estudiadas las c€lulas de ax6n cor
to y un tipo II de c&lula horizontal sin ax6n (G. TARRES Y
GALLEGO, 1981).
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Esta clasificacibn se basa en el anilisis de los -
caracteres morfol6gicos y conexiones funcionales generales de las
c€lulas horizontales que se resumen en la forma siguiente:

1. cCcélulas horizontales de ax6n corto (CAJAL, 1893)

Sus dendritas, forman el componente lateral de las
"triadas" de conos y sus terminales ax6nicas penetran en el com--
plejo sindptico de las esférulas de los bastones, segin han demos
trado en los mamiferos (KOLB, 1970, 1974; GALLEGO, 1971b; GALLEGO
y SOBRINO, 1975) y en los p&jaros (GALLEGO y cols., 1975; GALLEGO,
1975).

Todos los tetripodos estudiados hasta ahora presen
tan un solo tipo de c&lula horizontal con ax6n, excepto los prima
tes que poseen dos, como veremos en nuestro trabajo. Este hallaz-
go ha obligado a su clasificacién en dos tipos: I y II. La dife--
renciaci6n que establecfa CAJAL de este tipo de células en "exter
nas"” e "internas" es insostenible. Las diferencias morfol6gicas -
que pueden apreciarse en distintas esgecies, se refieren al tama
fio de su arborizacién dendritica, a la longitud de su ax6n y a la
estructura de la terminal ax6nica, as{ como el nGmero de conos '
bastones que establecen conexiones con ellas.

2. Cé&lulas horizontales sin ax6n {GALLEGO, 1964)

Este tipo celular fué descubierto por GALLEGO en -
la retina de los mamfferos inferiores (1964), ulteriormente fué -
descrita en la retina de los reptiles y de las aves (GALLEGO, -~
1976, 1977, 1978; GALLEGO y PEREZ ARROYO, 1976). Dos tipos de cé-
lulas horizontales sin ax6n, inicialmente designadas como estre--
lladas y bipenachadas, han sido estudiadas en las aves de h&bito
diufno por GALLEGO, 1977, 1978; BARON y GALLEGO, 1982; MARIANI, -
LEURE DUPREE, 1977; GENIS GALVEZ y cols., 1979 y en la tortuga -
por PEREZ ARROYO, 1978.
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Este tipo de células se disponen en plexos y entre
sus prolongaciones celulares se establecen abundantes "gap ----
junctions" que sugieren acoplamiento el&ctrico entre ellas. A di-
ferencia de las células horizontales de ax6n corto, sus procesos
celulares establecen solamente conexiones con un solo tipo de fo-
torreceptor: conos en los mamiferos inferiores (ROLB, 1974; -~--—-
GALLEGO, 1975) y tambi&n, en las aves y reptiles (GALLEGO, 1978;
PEREZ ARROYO, 1978).

En los peces se encuentran asimismo los dos tipos
de células horizontales que hemos descrito en los tetr&podos: la
célula horizontal sin ax6n, conectada inicamente con bastones =--
(STELL, 1975; GALLEGO, 1975) y un tipo peculiar de c8lula de ax6n
corto, descubierto por STELL (1975) en la retina de los telefs---
teos, Este tipo, presenta caracteres mixtos entre las dos clases
de células horizontales mencionados en la retina de los tetripo--
dos: por un lado, entre los somas celulares que forman un plexo
se establecen abundantes "gap junctions", y por otro poseen un --
ax6n que termina por una gruesa estructura fusiforme. Las dendri~
tas de este tipo celular establecen conexiones con los pedfculos
de los conos, pero la terminacién ax6nica confundida por CAJAL --
con una c&lula horizontal {elementos internos de la retina de los
peces), termina a nivel vitreal de la granulosa interna sin apa--
rente contacto con los fotorreceptores.

Las células horizontales sin ax6n, forman una sola
18mina en los tele6steos (WEILER, 1977) y dos o tres l8minas en -
la retina de los selacios (GALLEGO, 1979; STELL y WITKOWSKY, ~---
1973). Sus procesos celulares penetran en el complejo sin&ptico -
de los bastones (STELL, WITKOWSKY, 1973; GALLEGO, 1979).

En el cuadro adjunto se resume la nomenclatura de
las c&lulas horizontales utilizadas por los distintos autores, y
su correspondencia. Y en la l8mina V se representa esquemiticamen
te toda la gama de c&lulas horizontales de los tetripodos.
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IV. EL PROBLEMA DE LAS CELULAS HORIZONTALES EN LA RETINA DE LOS -
PRIMATES.

En las p&ginas precedentes hemos visto que en la -
retina de los tetr8podos, al menos entre los mamfferos, aves y reEk'
tiles, se han descrito dos sistemas moduladores mediados por cé&lu-
las horizontales de dos tipos: las células horizontales de ax6n --
corto que relacionan la sinapsis conos-bipolar de conos con la si-
napsis bastones bipolar para bastones y la c¢é&lula horizontal sin -
ax6n que forma un plexo retiniano y relaciona entre siI Gnicamente
las sinapsis conos-bipolar de conos.

Los primates parecen ser una excepcifn entre los -
tetrdpodos ya que en sus retinas no se han detectado cé&lulas hori-
zontales sin ax6n. Se han descrito,en cambio, dos tipos de células
horizontales con ax6n: tipo I, descrito inicialmente por POLYAK --
(1941) y tipo 1I, descrito en el curso de este trabajo y por ----~
(GALLEGO, 1977, 1978; KOLB, MARIANI y GALLEGO, 1980).

El tipo I ha sido ampliamente estudiado en cuanto

a su morfologfa y conexiones con los fotorreceptores. Sin embargo,
las 8reas cublertas por el &rbol dendritico, la longitud del ax6n,
la distribucibn de las terminales ax6nicas y el nGmero de conos re
lacionados con sus dendritas y el de bastones con sus terminales -
ax6nicas, son problemas a resolver de gran importancia funcional -
para establecer correlaciones entre los sistemas de visi6n fot6pi-
ca y escotbpica mediadas a través de las c&lulas horizontales.

Problemas anflogos se plantean con el estudio de -
las células de tipo II cuyo papel funcional parece ser en los pri-
mates gsimilar al de las c&lulas horizontales sin ax6n de la retina
de los mamiferos inferiores ya que conectan entre si @inicamente si
napsis de conos-bipolar de conos.

Finalmente la existencia o no de c&lulas horizonta
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les sin ax6n es otra incbgnita a despejar, en especial después del
trabajo inicial de GALLEGQO (1975) y las dudas posteriores surgidas
acerca de la identificacifn de este tipo celular.
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V.- MATERIAL Y METODOS.

Para llevar a cabo este estudio, se han utilizado re-
tinas de monos procedentes del Centro Nacional de Virologfa de --
MAJADAHONDA, pertenecientes a los géneros: m. rhesus, cercopithecus,
eritrocebus patas y mandrillus sphinx.

Todas las especies estudiadas est4n comprendidas en -
el orden de los primates y pertenecen a la familia de los cercopité
cidoes.

Los cercopitécidos constituyen la segunda familia de
los simios catarrinos. Los componentes de esta extensa y variada fa
milia se caracterizan por la prominencia del hocico -sobre todo pa-~
tente en 1oéugindcéfalos-, por la menor longitud de los brazos res-
pecto de los otros monos, por la presencia casi constante de abazo-
nes, y por 6Gltimo por las callosidades isquifticas. En cuanto a su
constitucibn, los cercopitécidos pueden variar mucho entre sf: en
efecto, entre la figura gracil de los cercopitecos y la pesada y ma
ciza de los cinocéfalos estd&n comprendidas todas las formas interme
dias.

La familia de los cercopitécidos comprende especies -
caracterizadas pof: tamafio pequefio~-mediano, nunca grande (de 35 cms
a 1,10 ms). Diurnos y gregarios, los cercopitécidos son omnivoros y
tienen preferentemente dieta vegetal. Comprenden cerca de sesenta
especies, bastante diferentes por su constitucibn, ecologfa y cos--
tumbres.

TECNICAS

Previa anestesia, los animales eran sacrificados y --
sus ojos enucleados r&pidamente. Las retinas eran extrafdas por el

polo posterior del ojo, es decir, despegando en sucesivas capas la
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esclerbtica y la coroides. Una vez extrafdas las retinas se les
daban cortes laterales o se las fragmentaba en dos o tres tro-
zos con la finalidad de adaptar su forma esférica a una superfi-
cie plana.

Una serie de retinas fueron estudiadas en fresco, recien
extralidas y montadas en glicerina para el estudio de la distribu-

cibn de sus fotorreceptores.

Las microfotograffas, se obtuvieron con un microscopio
ZEISS modelo ULTRAPHOT II, equipado con 6ptica de NOMARSKI.

1) Método de GOLGI ripido

L.a retina una vez extrafda se sumerge r&pidamente en una
mezcla de bicromato pot&sico al 3% y glutaraldehfdo al 25%, en la
siguiente proporcibn:

bicromato pot&sico 3% ..... 45 c.c.
glutaraldehido 25% ..... S5 c.c.

A los dos o tres minutos se extrafan de la mezcla prefi
jadora y una vez extendidas las retinas entre dos papeles de fil-
tro formando "sandwich", se volvian a sumergir en la mezcla de bi
cromato y glutaraldehido durante quince a treinta minutos.

A continuaci®n eran lavadas un minimo de media hora en
o
tres recipientes sucesivos, que contenfan bicromato pot&sico al
3%.

Entre pase y pase se secaban en papel de filtro.

Después del lavado se introducfan en la siguiente mez--
cla:

bicromato pot&sico al 3% .... 20 c.c.
tetr6xido de osmio al 1% .... 6 c.c.
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Las piezas se mantenfan en esta solucibn fijadora
durante dos a cinco dias, para posteriormente ser pasadas directa
mente y sin lavado a una solucibén de nitrato de plata del ¢,75 al
1% en la que permanecfan de cinco a diez dfas.

Las retinas, preparadas de plano, se liberaban de
la cubierta de papel filtré, pincel&ndolas posteriormente para --
quitarles el exceso de precipitado. Para transparentarlas se recu
rre al aceite de clavo y después se montan con b&lsamos de Canadi.

2) Mé&todo de GOLGI-COLONNIER

La retina junto con la coroides extraida por via -~
anterior en seco, se introduce en una mezcla de bicromato potdsi-
co al 3% y glutaraldehido en la siguiente proporcibn:

bicromato potisico 3% ..... 45 c.c.
glutaraldehido 25%  ..... 12 c.c.

En esta solucibn permanece de dos a tres minutos,
al cabo de los cuales se separa con facilidad la coroides de la -
retina. Una vez conseguido, se coloca la retina entre dos papeles
de filtro y se mantiene en la solucifn durante cuatro 8.cinco --
dfas.

Transcurrido este tiempo, se pasa a la solucibn de
plata al 75%, durante un periodo de siete a diez dfas.

Extrafda de la plata, se pincela y deshidrata en -
alcoholes. Después se pasan por carboxilol y ulteriormente se mon
tan en bilsamo del Canad&.

3) M&todo de impregnacifn argéntica de la retina entera - =~=----=
(GALLEGO, 1953).

Un nGmero reducido de retinas fueron tratadas con
este método.
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Extraidos los globos oculares, se procede a la apertu-
ra de los mismos para permitir la entrada del fijador sumergién-
dolos en formol neutro al 20%, donde permanecen de tres a cinco
dfas como minimo.

Después de fijada la pieza, se procede a separar la re-—
tina de la coroides y esclerb6tica. Se practican unos cortes en la
pieza de modo que guede dividida en cuatro segmentos circulares,
de tal forma que al extenderla adquiera la forma de una "Cruz de
Malta?

Con un pincel de pelo de marta, se limpia la cara inter
na de los restos de humor vitreo que pudieran guedar adheridos a
la retina.

Después se procede a su impregnacifn, que comprende las
siguientes fases:

a) Lavado en agua destilada durante diez minutos.

b) Inmersibn en nitrato de plata al 20% de diez a quin
ce minutos.

c) Inmersibn en formol neutro al 20%, cambiindolo repe
tidas veces hasta que dejen de salir nubes blancas.

d) 1Inmersibn en plata amoniacal, controlando la colora
ci6n al microscopioc y terminando la coloracifn como
en el método de GROS.

e) Deshidratacibén muy lenta comenzando con alcoholes -

de baja concentracién, 50, 69, 75, y 96%. Finalmen-
te alcohol absoluto, carboxilol y bdlsamo de CANADA!

METODOS DE MICROSCOPIA ELECTRONICA

1) Obtencibén de las piezas

Con la mayor rapidez posible, se procede a la enucleacifn
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de los ojos y a su separacibn en dos casquetes.

2) Fijacibn

El polo posterior del ojo -esclerbtica, coroides y reti
na- es introducido en el siguiente 1fquido fijador:

CGClutaraldehido al 25% .......... 12 c.c.
Buffer fosfato 0,2 M .......... 50 c.c.
H20 hasta cesesecsssssssecessss 100 c.c.

Para preparar el buffer fosfato, utilizamos la mezcla de
fosfato monos6dico y dis6dico; el primero con una molé&cula de agua
y el segundo con 7 a 12 mol&culas de agua.

SOLUCION A

Fosfato monos6dico + 1 uzo tescscnccese 2,76 g.
H2O tesscesaessserscnanasana ceesse 100 c.C.

SOLUCION B,

Fosfato disbdico + 7 H.O0 .....cceceevenan 5,66 g.
HZO .......... seaane beecouscns 100 c.C.

SOLUCION B,

Fosfato dis6dico + 7 H,0 cecsesoen veee 7,17 g.
HZO U Ko (o c.c.

De acuerdo con la tabla adjunta obtendremos diferentes
pH, con soluciones 0,2 molar.
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SOLUCION A SOLUCION B pH

45 c.c. 55 c.c. 6,9
23 c.c. 67 c.c. 7,1
23 c.c. 77 c.c. 7,3
19 c.c. 8Bl c.c. 7,4
16 c.c. 84 c.c. 7,5

En la solucibn fijadora, se separan la esclerb8tica y -
coroides y la retina se procede a fragmentar a voluntad.

3) LAVADO

Se lleva a cabo en una solucibén de buffer fosfato 0,1 M.
en la que se ha diluido sacarosa al 10%. El resultado final es una
solucién aproximadamente 0,3 M.

El tiempo de lavado varfa de'écuerdo con el tiempo de -
fijacibn, si este ha sido cuatro horas,bastard con dos lavados ri
pidos, pero si ha estado veinticuatro horas en el fijador, ser& ne
cesario una hora de lavado.

4) REFIJACION Y COLORACION

Una vez lavadas las piezas,se introducen en una solucifn
de osmio al 1,5%, o al 2% durante dos horas, posteriormente se la
van en agua destilada.

La mezcla de solucib6n de osmio al 4% con el buffer se
hace en la siguiente proporcién:

Soluciébn A ceereaeiT.n 1,6 c.c.
Solucibn B ....ec00e.. 8,4 c.c.
Osmio al 4% ........... 10 c.C.
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5) CONTRASTE

Las pilezas se contrastan durante dos horas con acetato
de uranilo al 2%, disuelto en agua destilada.

6) INCLUSION

Una vez contrastada la pieza, se pasa &sta por alcoho--
les para conseguir su deshidratacién en el siguiente orden:

Alcohol al 55% ......... 10 min.
Alcohol al 70% ......... 10 min.
Alcohol al 80% ......... 10 min.
Alcohol al 96% ......... 20 min.-
Alcohol absoluto ........ 60 min.

Oxido de propileno ...... 5 min.
Oxido de propileno ...... 5 min.
Oxido de propileno ...... 5 min.

Terminadas estas operaciones, la pieza se pasa a una --
mezcla de 6xido de propileno y epon a partes iguales, permanecien
do en esta durante toda la noche. El recipiente que contiene la
mezcla se deja destapado con la finalidad de que se evapore el --
propileno y quede solo el epon. A la mafiana siguiente se pasa di-
rectamente a las c&psulas con el nuevo epon.

Preparacifn del epon:
Mezcla A

EPON  cecesncensaacs «ees 31 c.c.
Plastificador D.D.S.A... 50 c.c.

Mezcla B

Epon tessssnsecscsesss 50 c.C.
._Endurecedor N.M.A. ..... 45 c.c.
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Las dos mezclas se conservan en nevera a 4°. Cuando
se van a utilizar, se destapan los frascos hasta que alcancen la
temperatura ambiente.

Mezcla final

Mezcla A .......ic0.... 10 c.c.
Mezcla B ......c0e00e0.. 20 cCc.c.
DMP (Acelerador} ........ 0,47 c.c.

Esta mezcla es agitada posteriormente en un agitador
durante un periodo minimo de dos horas.

Una vez incluidas las piezas son cortadas y las sec-
ciones depositadas en lasrejillas, par® ser contrastadas con el -
mé&todo de REYNOLDS.

7) CONTRASTE CON EL METODO DEL CITRATO DE PLOMO O METODO DE
REYNOLDS .

" Se procede a mezclar los siguientes ingredientes:

Nitrato de plomo ......cce.0.. 1,33 g.
Citrato s6dico + 2H20 ceceaans 1,76 q.
Citrato s6dico + 5Hy0 ........ 2,14 qg.

Hzo destilada y hervida ...... 30 c.c.

Se agita la mezcla durante treinta minutos, después
de los cuales se anaden 8 c.c. de hidr6xido de s6dio 1N.

Se diluye todo hasta 50 c.c. con agua destilada y --
hervida, obteniéndose una solucibén de pH 12 ¥ 0,1, procediéndose
después del modo siguiente:

Técnica de contraste: se pone una gota de nitrato de
plomo por cada rejilla en una cipsula de PETRI, que tiene como --
fondo una capa de parafina.

A continuacifn se lavan con un chorro de agua destilada
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y hervida por ambos lados de la rejilla; se seca &sta con un papel
de filtro y se deposita en una c8psula de PETRI para esperar a su

secado y observaci6n.

METODO DE GOLCI-ME.

Una vez seleccionada la cé&lula en la preparacibn de
retina tefiida por el método de GOLGI-COLONNIER, se desmonta &sta -
con xilol para que pierda todo el bdlsamo y se pasa por alcohol ab
soluto y 6xido de propileno, en cambios sucesivos durante 15 a 20°'.
En un molde relleno con Epon se sumerge el fragmento de retina se-
leccionado procurando que quede plano. El molde se mete en la estu
fa durante tres o cuatro dfas hasta que solidifigque. Se extrae el
Epon obtenido del molde y mediante el microtomo de deslizamiento -
se obtienen l8minas de 80 micras de espesor. Las lsminas se montan
en portas de pl&stico que se cubren con Epon lfiquido sobre el gque
se coloca otro porta de pl&stico. Se pasan a la estufa dos o tres
dfas hasta que solodifique el Epon, momento en el cual se levanta
el porta que hace de cubre, se elige la célula y se corta para ais
larla. Se vuelve a incluir en Epon dentro de unos moldes espec{fi-
cos para M.E. El vaciado de los moldes se corta con el ultramicro
tomo en 1iminas de 600 & que se tifien con el m&todo de REYNOLDS.

Los cortes se han practicado con un ultramicrotomo -
PORTER-BLUM automdtico SORVAL MT-2 con un grosor aproximado de --
600 a 800 A.

Los cortes se estudiaron en un ME HITACHI HU-12A y
las fotograffas se obtuvierdon con placas KODAK 9 x 12 4489 espe-
ciales para microscopia electrbnica.

Se utilizaron rejillas LKB de 2,3 mm modelos  =-=—=—-
4829A-23 y 4829A-25. '
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VI. RESULTADOS

1.~ DISTRIBUCION DE FOTORRECEPTORES EN LA RETINA DE LOS MONOS:

El estudio delnGmero de conos y bastones por &reas
retinianas desde la f6vea a la "ora serrata”, se ha llevado a cabo
por dos procedimientos: a) en retinas enteras, sin tenir, fijadas
en formol, montadas en glicerina y médiante 6ptica de NOMARSKY ---
(1&m. VI), y b) en retinas tefiidas con variantes del método de =---
GOLGI, cuando el precipitado de cromato de plata bordea los foto--
rreceptores, gque aparecen sin tefiir ﬁero que pueden ser contados =~
por su imagen "en negativo" (18m. VII). Esta Gltima té&cnica permi-
te el recuento de fotorreceptores en el &rea que cubren las dendri
tas de las células horizontales que se han tefiido en la prepara---
cifn por el simple procedimiento de utilizar sucesivamente el pla-
no de enfoque de la c&lula y el de los fotorreceptores (l8minas --
VIII, IX, X).

La determinacién de las dimensiénes de la fovea en
retinas enteras sin tefiir no puede hacerse con precisibn, si bien,
esta técnica permite identificar con toda claridad la févea, asf -
como fijar el centro de la misma, punto que tomamos como referen--
cia para el contaje de fotorreceptores en distintas zonas retinia-
nas. En el esquema de la ldmina XI damos algunos datos de contaje
de conos a distintas distancias del centro foveal tomadas de la fo
tograffa de la 18mina XII en un &rea de 10.000 micras cuadradas. -
Con la técnica de GOLGI-COLONNIER pueden, sin'embargo, delimitarse
perfectamente los bordes de la fovea cuando como en el caso de la
18mina XIIT se han tefiido los vasos retinianos, FEn esta l&mina, en
un plano de enfoque senalado con la letra 'B', observamos con toda
claridad como los vasos retinianos bordean la f6vea enmarc&ndola y
permitiéndonos comprobar que esta retina de Baboon tiene de di&me-
tros 550 micras por 250 micras. En esta preparacién observamos, --
igualmente, el centro de la f6vea en forma de una mancha mas oscu-
ra, que corresponde a la zona mds profunda y una serie de tractos
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radiales que rebasan la periferia de la misma constitufdos por las
fibras de MULLER foveales.

Para comparar los recuentos de fotorreéeptores -
efectuados con las dos técnicas mencionadas ha de tenerse en cuen-
ta que la deshidrataci6n y montaje en b&lsamo, utilizados en las =~
retinas tefiidas con el mé&todo de GOLGI, produce una retraccibén del
tejido, que segln hemos comprobado en repetidas ocasiones llega a
ser del 22% al 24%. Este hecho, debe ser tenido en consideraci®n a
la hora de comparar los datos obtenidos por nosotros con los de --
otros autores, segin utilicen en sus recuentos retinas hidratadas
o deshidratadas. Las aﬁérentes discrepancias, que puedan existir,
se basan en este detalle técnico. A continuacifn exponemos un cua
dro comparativo sobre recuentos de fotorreceptores efectuados en -
la f6vea de los primates o en sus proximidades.

AUTOR PRIMATES RECEPTORES FOVEALES/mm2
OSTERBERG Humanos 147.000
(1935) (deshidratadas)
HARTRIDGE Humanos 127.000
(1950) (tefiidas)
ROLLS y COWEY Macaca Mulatta 83.333
(1970) (tenidas)
Saimiri Sciureus 108.333
(tefidas) ‘
SNYDER y MILLER Macaca fascicularis ) 151.000
(1978) (sin tefiir, fijadas
en formol)
A. MANZANERO Cercopitecus 54.000
(1981) (sin tefiir, fijadas (borde de fdvea)

en formol)
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El recuento de conos y bastones efectuado en una -
retina de "cercopitecus" que tomamos como modelo (l&mina VI), fija
do el ojo en formol y montado en glicerina, ha dado el resultado -
que refleja la gr&fica (18m. XIV). La l8mina VI esti compuesta de
fotografias obtenidas a distancias comprendidas entre 0,5 y 9 mm.
del centro de la f6vea. La primera foto estd exclusivamente forma-
da por conos cuyos segmentos internos, plano de enfoque, adoptan -
la forma de hex&gonos regqgulares, lo que d8 al conjunto un aspecto
de mosaico. A medida que nos alejamos de la fbvea, los segmentos -
internos se hacen mis grandes y redondeados y en el centro de los
mismos se aprecia una zona m&s oscura que corresponde a la proyec-
cibén del segmento externo de menor didmetro.

Es interesante sefialar, que a partir de 2 mm. del
centro de la f6vea cada cono est8 rodeado de una corona de basto--
nes en inmediato contacto con €1, cuyo nfimero es muy constante, de
16 a 12. A partir de los 4 mm. de distancia aparecen bastones ==~
"libres" entre los que forman coronas de conos. Los datos obteni--
dos mediante ME, permiten suponer que los bastones de la corona es
tablecen contacto con los filamentos basilares de 1los pies dé los
conos (18m. XV), siendo probablemente los bastones "libres" los --
gue no muestran este tipo de contacto. Si este hecho se confirma--
ra, sistematicamente tendrfamos que admitir dos tipos de bastones
en la retina periférica: los relacionados con conos a través de --
contactos de tipo desmosomas y los independientes, disposicién que
podrfa tener significacién funcional.

En la gr&fica de la l&mina XIV, de contaje de foto
rreceptores de cercopitecus, se observa, como el nGmero de conos -~
desciende abruptamente hasta la distancia de 2 mm. de la fb6vea, --
desptifs muy gradualmente hasta la distancia de 6 mm. y finalmente
de forma practicamente imperceptible hasta alcanzar la "ora serra-
ta". Por el contrario, el nGimero de bastones asciende bruscamente
a partir de los 2 mm. de distancia de la f6vea alcanzando su acmé
aproximadamente a los 3 mm. y despu8s desciende en forma muy gra--
dual a medida que nos acercamos a la "ora serrata".
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2.- CELULAS HORIZONTALES DE AXON CORTO.
Describimos dos tipos: el tipo I corresponde a la

CH de ax6n corto descrita por CAJAL en los mamiferos inferiores y
tipo 11 recientemente descubierta (GALLEGO, 1977, 1978).

2.1.- cé&lulas horizontales de ax6n corto tipo - I.

Si extrapolamos a los primates los resultados obte
nidos por CAJAL en la retina de los mamiferos inferiores tendrfa-=f¢
mos que admitir en &stos la existencia de dos variedades de cé&lu--
las horizontales: "externas" e "internas”. Los primeros estudios -
de la retina de los primates con el método de GOLGI se los debemos
a PCLYAK (1941) quien afirm6 que "las cé&lulas horizontales estfn -

representadas en la retina de los primates por una Gnica variedad

que conserva en todas las regiones sus principales caracteristicas

si bien con ligeros cambios en detalles particularmente en sus di-

mensjiones".

En lo que se refiere a estas células de tipo I, --
que fueron las Gnicas estudiadas por POLYAK, esta afirmacifn es --
cierta, si bien debe interpretarse m&s como una intuicibn del in--
vestigador norteamericano, que como una deduccifn l18gica de sus ha
llazgos, ya que las pruebas que apofta en apoyo de semejante afir~
macién no son concluyentes. En la l3mina XV1 tomada de POLYAK to--
das las CH dibujadas (c), salvo la situada en la parte superior --
izgda. son de una zona parafoveal. No parece que llegara a lograr
tinciones de las grandes cé&lulas horizontales de las zonas préxi--
mas a la "ora serrata", cuya estructura, si no se estudia la reti-
na teifiida entera y en preparaciones panor&micas, montadas de plang
no se relaciona a primera vista con las c&lulas parafoveales des--—
critas por POLYAK.

Las diferencias morfolégicas entre las células pa-
rafoveales y las periféricas se evidencia claramente én la limina
XVI1 al comparar las c&lulas senaladas con las letras A y B. E1 -~
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soma celular, en ambos casos, tiene aproximadamente el mismo tama-
fo,entre 8 y 10 micras de dismetro. Esti situado en la 1fnea mis -
externa o escleral de la capa de granos internos. En las células -
horizontales parafoveales es mis redondeado que en las periféricas,
en las cuales tiene un aspecto m8s aplanado. Esta conformacibn del
soma est8 condicionada por la forma en gue se distribuyen las den-
dritas en cada caso. Las células parafoveales (18m. XVII-A) dan de
6 a 9 dendritas, cortas, dirigidas casil verticalmente hacia los --
cuerpos sindpticos de los fotorreceptores, de acuerdo con las des-
cripciones iniciales de POLYAK; por el contrario, las c&lulas hori
zontales periféricas (l8m. XVII-B) dan origen a gruesas dendritas

de mucha mayor longitud gque se expanden casi horizontalmente en to

das direcciones.

Las dendritas de 1as<células parafoveales se dis--
tribuyen en &reas circulares de aproximadamente 30 micras de difme
tro y terminan por un ramillete de botones (18m. XVIII-A) caracte-
ristico. Este ramillete suele cubrir un &rea de aproximadamente 6
micras de dismetro, ligeramente inferior a la del cuerpo sindptico
de los conos. En la 18mina XVIII-B aparece el cuerpo sindptico de
un cono (c) provisto de sus filamentos basilares superpuestos so--
bre el ramillete terminal de una dendrita de una c&lula horizontal
parafoveal.

Con el método de GOLGI y en preparaciones de reti-
na entera estudiadas de plano se comprueba que a veces confluyen -
dos ramilletes de células horizontales pr8ximas para formar un con
junto de botones (18m. XVIII-A,b) para el cuerpo sindptico de un -
cono. Asf mismo, se observa también la confluencia de botones ter-
minales de una dendrita de CH-I y de una de las dendritas de la bi
polar "flat" (1&m. XVIII-C,d), asf como la de una dendrita de CH-I
con el penacho dendritico de la bipolar "midget" (18m. XVIII-F,g).

En las c&lulas horizontales mis periféricas, no so
lo la disposici6n de las dendritas es diferente, sino tambié&n, la
forma en que dan ramitos terminales y en el nGmero y disposicibn -
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de sus botones. La célula de la li&mina XVII-B, es una CH de tipo I
situada temporalmente a 9 mm. del centro de la fbvea. Sus dendri--
tas que se expanden casi horizontalmente tienen una longitud com--
prendida entre 60 y 120 micras y cubren un &rea retiniana de —-—
13.900 micras cuadradas. Es muy caracteristico de estas células el
que los ramos de botones terminales aparezcan tambi&n a lo largo -
de las dendritas, no s6lo en su terminacifén, como sucede en las --
parafoveales. Por otra parte, estas finas ramas de botones termina
les, s6lo dan ramilletes andlogos a los de las células parafovea--
les en las proximidades del soma. A lo largo de las dendritas, .lo
corriente es encontrar ramas terminales gue dan botones aislados, -
dos 6 tres botones que forman ramilletes diminutos, que cubren un
drea muy inferior a la del cuerpo sindptico del cono.

La ME nos ayuda a cuantificar e interpretar las co
nexiones de las CH-I con los fotorreceptores, los cortes perpendi-
culares y transversales (l18m. XIX-A,B) muestran claramente que asf
como los bastones no poseen mas que un s6lo complejo sindptico apa
recen varias triadas en los cuerpos sindpticos de los conos. Esta
1dmina muestra tambié&n, los contactos que establecen los conos en-
tre si, merced a desmosomas a nivel habitualmente de sus filamen--—
tos basilares y los que establecen las esfé&rulas de los bastones -
con los pies de los conos. Nunca hemos visto contactos entre los -
cuerpos sindpticos de bastones.

En los cortes tangenciales de los cuerpos sindpti-
cos de los conos pueden contarse el nGmero de triadas que contiene
(1Am. XIX-B). Oscila entre 13 y 16. Si bien el 4rea que cubre un -
ramillete de una CH parafoveal es s6lo ligeramente inferior a la -
del pie del cono, el nGmero de botones terminales es inferior al -
de triadas 1o que implica que no todas ellas tienen como componen-—
te lateral fibras terminales de una sola cé&lula horizontal. Si to-
das las triadas sin excepcifbn tienen como componentes laterales --
procesos terminales de CH, posiblemente la confluencia de ramille-
tes de 2 CH pr6ximas, tal como hemos visto en la 18mina XVIII-A,b,
no serfa una excepcifn sino una disposicién general.
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La participacifn de las CH periféricas en la tria-
da de un cono es muy inferior a su participacibn en las CH para--
foveales.

Un dato de interés es la inclusibn de las "flat" -
bipolares como parte integrante de las triadas de los conos. Se--
gin KOLB (1970) s6lo hacen contactos superficiales con las bases
del cuerpo sin8ptico del cono, sin embargo, en nuestras prepara--—
ciones las finas terminales dendriticas alcanzan el mismo nivel -
que las terminales de las CH (18m. XVIII-C,d), lo que hace supo--
ner que probablemente formen dentro de las triadas su elemento --
central.

El ax6n de las CH tipo I tiene un grosor de 1 a 2
micras, sigue un curso rectilineo sin dar colaterales y termina -
por una arborizacifn con botones terminales individuales que al -
contrario de los tfpicos de las dendritas no forman ramilletes. -
En algunos casos el ax6n describe un arco de amplio radio, pero -~
lo habitual es que el curso rectilfneo permita calcular la longi-
tud del ax6n, facilmente. ’

Hemos logrado tefiir Integramente varias CH-I en —--
las que ha podido determinarse la longitud del ax6n con toda pre-
cisibn. Dos ejemplos representativos de CH-I, una prfxima a la fo
vea y otra cercana a la "ora serrata"” son expuestos en las limi--
nas XX y XXI. Las longitudes respectivas de sus axones son: 1.700

.

y 2.100 micras.

Las terminales .ax6nicas cubren &reas distintas se-
gin las especies estudiadas. En el m. rhesus suelen tener &reas -
de 13.500 micras cuadradas, siendo menores en el baboon. E1l nGme
ro de bastones contactados, calculado con arreglo al nGmero de bo
tones terminales que presentan, es del ordeﬁ de 300 a 500 en el -
macacus rhesus (1l&m. XXII).

Los axones de las CH de un determinado campo (1&m.
XXIII) se dirigen en todas las direcciones. 8i consideramos -



47

una c&lula aislada cuyas dendritas abarcan &reas del orden de 30

micras de didmetro, en las zonas parafoveales, su terminal ax6ni-
ca puede encontrarse en cualquier direccif6n a unas 1.500 micras

de distancia. Ahora bien, para &reas retinianas superiores que --
comprenden varias cé&lulas horizontales y considerando que todas -
ellas son activadas simultaneamente, parece deducirse de los da--
tos morfolb6gicos, que hay una zona periférica donde se encuentran
las terminales ax6nicas y que posiblemente rodea completamente el
campo iluminado. La zona cubierta por las terminales ax6nicas va-
ria con el tamafo y forma de la imagen retiniana, segln se expre-
sa en los esquemas de la l8mina XXIV.

Las im&genes circulares tebricamene dan una zona

de distribucibn de las terminales ax6nicas igualmente circular y

concéntrica, de amplitud progresiva segGn el tamafio de la imagen.
Las im&genes rectangulares estimulan c&lulas horizontales cuyos

axones se distribuyen por una zona ovalada, con mayor amplitud en
la direccifn del lado mayor del rect&ngulo (18m. XXIV-A,B).

e ———
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2.2.- CElulas horizontales de ax6n corto tipo - II.

En retinas de mono, impregnadas por el mé&todo ——--
GOLGI-COLONNIER y dejadas en la solucifn de plata por periodos su
periores a los tres meses de tiempo, GALLEGO y PEREZ ARROYO (1976)
detectaron la presencia de una CH de ax8n corto con caracteres =--
morfolbgicos claramente diferentes de la CH previamente descrita.
Esta observacién fué presentada en la primera reunién de la FESBE
celebrada en Madrid. Eh publicaciones sucesivas, GALLEGO (1977) y
GALLEGO y ALVAREZ MANZANERO (1978) ampliaron la descripcifén de es
te nuevo tipo de CH (18m. XXV) en un trabajo efectuado bajo los -
auspicios de la Fundaci6n March. s -

A esta nueva CH de ax6n cortc de la retina de los
primates se la ha asignado la denominacién de tipo II, para dis--
tinguirla de la célula previamente descrita que se designa como -
de tipo I. La morfologlfa del soma, &rbol dendrftico, axén y tefmi
nales ax6nicas de las cé&lulas de tipo II las hace f4cilmente dis-
tinguibles de las de tipo I, tal como puede apreciarse en las 14-
minas XXVI y XXVII.

Los cuerpos celulares de las cé&lulas horizontales
de tipo II se encuentran situados entre los de las de tipo I, al
nivel m8s externo (escleral) de la capa de granos internos e inme
.diatamente por debajo de la capa plexiforme externa. El tamafho --
del soma redondeado o ligeramente ovcide (18m. XXVIII) es similar
al de las células de tipo I, oscilando entre 8 y 10 micras de dié
metro, sin embargo, su &rbol dendrfitico y su ax6n difieren consi-
derablemente de las mismas.

Del soma parten de 6 a 8 dendritas que inmediata--
mente se dividen y subdividen en ramas m&s firas. Las dendritas -
muestran un curso ondulante, entremezcl&ndose unas con otras y --
confiriendo a la c&lula un aspecto enmaranado (l8m. XXIX). Las f£i
nas ramas dendriticas dirigidas hacia los cuerpos sinipticos de -
los fotorreceptores terminan pér botones individuales (18m.XXVIII-A)
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que agrupindose con 1los de otras dendritas vecinas forman un ramo
cuyo didmetro -unas 6 micras- corresponde al de los pies sinipti-
cos de los conos. Una célula tipica presenta de 14 a 16 agrupacio
nes de botones sinipticos, lo que hace suponer que est8 conectada

con este nGmero de conos.

El &rbol dendrfitico de las CH de tipo II no presen
ta las diferentias morfolégicas que se aprecian en las de tipo I
segln su localizacifn retiniana. Por ello la identificacién de -~
las células de tipo 1II, no dificil en general en toda la retina,
es especialmente sencilla en las proximidades de la'"ora serrata"-
donde estas cé&lulas carecen de las dendritas largas de las CH de
tipo I: este extremo puede comprobarse en la l&mina XXX.

M8s tfpico aGn que la morfologfa y distribucién -
del &rbol dendritico de las c&lulas de tipo 1l es el curso, longi
tud y divisibn de su ax6n frente al bien definido rectilineo y --
sin dividirse de las cé&lulas de tipo I. El1 ax6n parte directamen-
te del soma o mds frecuentemente de una dendrita en las inmedia--
ciones del cuerpo celular, es muy fino, tiene 0,5 micras de didme
tro y sigue un curso tortuoso por un trayecto de unas 400 micras
(18m. XXXI). A lo largo del mismo, tanto del ax6n como de las co-
laterales que este emite, parten ramitas rematadas por uno o va--
rios botones sinipticos. El curso sinuoso del ax6n hace que sus -
terminales se encuentren situadas a distancias menores que su lon
gitud, habitualmente entre 100 y 200 micras.

Asf como hemos comprobado que los fotorreceptores
conectados por las CH de tipo I, conos por las dendritas y basto-
nes por las terminales ax6nicas, se encuentran situados a distan-
cias superiores al milimetro, los fotorreceptores que conectan --
las c&lulas de tipo II estdn m&s cercanos, lo que sin duda alguna
ha de tener importancia funcional diferencial entre estos dos ti-
pos celulares.

También existen diferencias entre las cé&lulas de-
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tipo I y II en lo gue se refiere a la morfologia de las termina--
les ax6nicas. En las c&lulas de tipo I cuidadosamente estudiadas
por varios autores (POLYAK, 1941; KOLB, 1970; GALLEGO y SOBRINO,
1975) y por nosotros mismos, el ax6n no presenta colaterales a lo
largo de su trayecto y al final acaba en una arborizacién consti-
tuida por numérosas ramitas rematadas por botones sinfpticos ais-
lados y.claramente definidos. En cambio, los axones de las c&lu—-—
las de tipo II emiten colaterales a lo largc de su trayecto que -
en vez de estar rematadas por botonesiginapticos acaban en una es
pecie de placas terminales, como puede comprobarse en la l8mina -
XXIX.

El estudio de siete c&lulas impregnadas con la --
técnica GOLGI-ME ha permitido comprobar que los botones sindpti--
cos de las dendritas penetran principalmente en las triadas de --
los conos, formando la mayor parte de las veces su componente la-
teral, si bien en algunos casos se ha visto que constituye el --
elemento central de la triada. Sin embargo, tanto KOLB, MARIANI y
GALLEGO (1980) como nosotros hemos podido comprobar que en algunas
ocasiones, los botones dendrfticos penetran en el complejo sindp-
tico de los bastones. En dos ocasiones se ha podido demostrar que
las c&lulas conectaban con diez conos en un caso y con veintidos
en el otro; en otros tres casos estudiados, las terminales ax6ni-
cas establecfan tambi&n contacto con los conos KOLB, MARIANI y -
GALLEGO (1980) formando el componente lateral de sus triadas. Sin
embargo, nosotros hemos constatado en algunos casos que las pegque
fias placas que rematan las terminales ax6nicas establecen contac-
to con la base del cuerpo sindptico del cono.

Funcionalmente, por lo tanto, este tipo celular -
que conecta principalmente conos por sus dendritas (y quizds al--
gGn bast6n) y tambi&n conos por sus terminales ax6nicas es neta--
mente distinto de las cé&lulas horizontales de tipo I cuyos carac-
teres morfol6gicos presentan igualmente otras peculiaridades.

En la limina XXX obtenida de una retina de maca--—



51

cus rhesus se muestran en dos planos de enfoque fotorreceptores y
células horizontales, aspectos morfol6gicos comparativos de los -
somas de las CH-I y CH-1II a distancias comprendidas entre 3 y 12
mm. del centro de la fdvea.

El esquema de la ldmina XXXII resume las diferen-
cias de contactos sindpticos de las CH-I y CH-II.
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3.- RELACION ENTRE FOTORRECEPTORES Y CELULAS HORIZONTALES.

Los recuentos dz conos en retinas tefiidas por el
método de GOLGI han sido utilizados para estudiar su nGmero en --
las &reas cubiertas por las dendritas de las células horizontales,

anilisis que efectuamos a continuacién:

En la ldmina VIII, la CH-I, sefialada con la letra -
'A',estd situada a 2 mm. del centro de la fdvea y es una c8lula -
tipicamente parafoveal. Sus dendritas cubren un &rea de 706 mi---
cras cuadradas, en la cual se cuentan 12 conos. Los doce conos, —-—
probablemente, hacen contacto con los ramilletes dendriticos de 1la
célula horizontal. Ha de tenerse en cuenta que el Srea cubierta
por el pie de un cono, aproximadamente circulay, tiene unas cua--
tro micras de radio lo que da un valor para la misma de 50,2 mi--
cras cuadradas. Estos datos corresponden a resultados obtenidos -
por observacién directa, ya que en un &rea de 706 micras cuadra--
das habria 14 conos si estuviesen a nivel de su cuerpos sindpti--
cos Intimamente acoplados; el nGmero obtenido, ligeramente infe~--
rior,de 12 conos se explica por los espacios que dejan entre si -
los cuerpos sinipticos de los conos a nivel de la capa plexiforme
externa. En esta zona el nfimero de cé&lulas horizontales por mm2.
serfa de 1.416 ya que ocuparfantodo este espécio al ser sus 4reas
tangentes. El nfiméero de conos por mm2 en contaje directo es de --
15,5 por 103,10 que corresponde a una distancia de 2 mm. del cen-
tro de la févea.

La célula de la 13%mina VIII, sefialada con la letra
'C'y estd situada a 4 mm. del centro foveal. Sus dendritas cubren
un 4rea de 1.808 micras cunadradas y en ella se encuentran 16 co--
nos, los cuales probablemente contactan en su totalidad con los -
ramilletes dendriticos de dos cé&lulas horizontales. ElI nGmero de
células horizontales por mm2 serfa como mfnimo de 553. Seguramen-
te la cifra es mayor ya que a este nivel comienzan a superponerse
algunos campos de células horizontales vecinas. El1 nGimero de co--

nos por mm2 calculados por observacifén directa es de 8,8 por 103,
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La célula senalada con la letra 'E’, de la 1l8mina
VIII, estd situada a 6 mm. del centro foveal y cubre un 8rea de -
3.661 micras cuadradas, contindose 20 conos dentro de la misma. -
Los ramilletes de botones terminales de las dendritas no se han -
tefiido siendo por tanto diffcil determinar el nfimero de conos con
que contacta esta célula, pero que en todo caso ha de ser infe-—--
rior a 20.

La célula de la l1l8mina IX, sefalada con la letra -
'A' que se muestra en dos planos de enfoque, parece evidenciar --
que tanto las dendritas como los ramilletes terminales de las mis
mas cubren un %rea de 6.384 micras cuadradas dentro de la cual, -
por recuento directo, se comprenden 33 conos. Esta c&lula se en--
cuentra situada a 6,5 mm. del centro de la f6vea, en la retina --
temporal. La concentracién de conos por mm2 es de 5,1 por 103. E1
nmero de 35 conos serfa el miximo de los que podrfan contactar -
con la CH, sin embargo, el nmero de ramilletes completos de la -
misma es inferior a 10 y la distribucién de las dendritas hacen -
poco probable gue las finas ramitas terminales de las mismas, con
uno o dos botones, contacten con los 25 conos restantes. Un cilculo
aproximado permite suponer que como miximo sflo 10 6 15 conos tie
nen alguna triada con terminales procedentes de esta c&lula hori-
zontal.

La célula sefialada con la letra 'B’', de la l3mina
IX, est8 situada a 6,8 mm. del centro de la f6vea, cubriendo un -
8rea de 6.867 micras cuadradas en la que se encuentran 35 conos.
El mismo razonamiento que para el caso anterior se puede hacer --
aqul para calcular el nGmero de conos que establecen contacto con
la célula horizontal.

Las CH de la l4mina X, sefialadas con las letras --
'A' y 'B', cubren Sreas de 5.505 y 4.100 micras cuadradas, a las
cuales les corresponden 26 y 17 conos respectivamente. Est&n si--
tuadas a una distancia de la f6vea de 7 mm.

La CH de la 18mina X, sefialada con la letra 'D' cu-
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bre un Srea de 10.008 micras cuadradas, a la cual le corresponden
36 conos. Estén situadas a una distancia de 8 mm. de la f6vea.

Otros tantos ejemplos tomados a distancias compren
didas entre los 2 y 10 mm. de la f6vea, obtenidos a partir de re-
tinas de macacus rhesus, se recogen en la tabla adjunta, en la --
que puede observarse como el nGmero de c&lulas horizontales por -~
mm2 desciende a medida que nos acercamos a la "ora serrata” en re
lacibn, sin duda, con la dispersién de conos a este nivel.

Distancia al éFea CH en conos por irea NGm. de CH | NGm. de co
ptro de la | micras cundia | ge . ror ma. | 198 EOT
2 706 12 1.416 17
-3 490 5,6 2.040 11,4
4 1.256 11,5 796 92,1
4 1.808 16 \ 553 8,8
4,5 1.385 11,8 722 8,5
4,9 5.225 29 191 5,5
5 5.115 27 195 5,2
5,4 4.324 27 231 6,2
5,9 ] 5.715 29 174 5
6 9.300 52 107 5,5
6 3.661 20 273 5,4
6,5 9.900 44 101 4,4
6,5 6.384 33 156 5,1
6,8 6.867 35 145 5
6,8 5.575 28 179 5
7 5.505 26 181 4,7
7 4.100 17 243 4,1
7.8 6.210 27 161 4,3
7,8 5.965 26 167 4,3
8 10.008 36 99 3,6
8,5 13.550 43 73 3,2
10 15.317° 43 65 2,8
10 9.969 43 100 4,3 _J
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Las discrepancias que se observan en la tabla, en
cuanto al c8lculo de CH, se deben, sin duda, a que éste se ha ---
efectuado indirectamente y tambi&n a que las &reas cubiertas por
las CH se superponen y son mis extensas e irrequlares a medida =--
que nos aproximamos a la periferia retiniana.

El contaje de los conos que contactan con los ra--
milletes de botones terminales de las dendritas de una CH-I pue--
den, también, determinarse directamente si tenemos en cuenta que
el &rea cubierta por cada ramillete se corresponde aproximadamen-
te con el &rea de un pie de cono. Sin embargo, algunas terminacio
nes no poseen nada m4s que un s6lo botén terminal y en este caso
el pie de cono completarfa su superficie sin8ptica con los boto--
nes terminales de otras CH-I vecinas, extremo que puede comprobar
se en la 1l8mina XXXV, sefialada con la letra 'B'.

Varios ejemplos de esta modalidad de contaje, a =--
partir de las CH-I de retinas de macacus rhesus en las que se han
logrado tefiir, con bastante precisibn, los ramilletes de botones
terminales de las dendritas, son expuestos a continuacién.

Las CH-1 seleccionadas estdn situadas a distancias
del centro de la f6vea comprendidas entre 1,5 y 11 mm. en cual-—--
quier direccifn. Los circulos sefialados en las fotograffas, cuyos
didmetros se corresponden con los de un pie de cono, enmarcan los
ramilletes que se supone que hacen contacto con los mismos.

En la l8mina XXXIII, las células 'A', 'B' y 'C', -
son parafoveales. La mis alejada, CH-I ‘A", estd a 2,5 mm. de la
f6vea y la mis pré6xima, CH-I 'C', a 1,5 mm.; estas c&lulas esta--
blecen contacto con 8 a 10 conos. La CH-I 'D', de esta misma 1&-
mina, estd situada a 4 mm. de la f6vea y establece contacto con -
22 conos.

La CH-I de la 1l8mina XXXIV esti situada a 10 mm. -

de la f6vea y hace contacto con 36 conos.
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La CH-I de la l3mina XXXV estd situada a 11 mm. de

la f6vea y establece contacto con 42 conos.

La CH-I de la 18mina XXXVI estd también situada a

11 mm. y hace contacto con 39 conos.

Las CH-I pr6ximas a la f6vea ocupan un 8rea peque-
fia, nunca se superponen y su densidad por mm2 es mucho mayor que
las situadas perifericamente cuyas dendritas sf se superponen. --
Las dendritas de las CH-I parafoveales son gruesas, de escasa lon
gitud y acaban en un ramillete de botones. Las CH-I cercanas a la
"ora serrata” poseen unas dendritas largas y finas que dan numero
sas colaterales en su trayecto, rematadas, también, por pequeiios
ramilletes de botones sindpticos.

Las variaciones de tamano de las CH-1I son menos -
marcadas en relacién con su distancia a la f6vea. Las &reas cu---
biertas por las cé&lulas de tipo II son siempre circulares y su ta
mafio oscila como m&ximo entre 50 y 75 micras de didmetro.

En la l8mina XXXVII se representan esgquemiticamen-
te los campos dendrfiticos de las CH-II y CH-I en relacifn con su
distancia a la f6vea. Las &reas cubiertas por las CH-II son prac-
ticamente circulares y 8stas varfan en escasa proporcién en rela-
cidn con su distancia a la f6vea. Por el contrario, las superfi--
" cies cubiertas por las CH-I no s6lc cambian considerablemente de
tamafio, en relacibn con su distancia a la f6vea, sino también de
forma. Hasta 2 mm. del centro de la f6vea las 4reas son circula--
res y no se superponen, entre 2 y 4 mm. comienzan a superponerse,
si bien, mantienen su forma circular. Entre 4 y 6 mm. se hacen —--
irregulares y esta irregularidad y superposicibn de &reas aumenta a

medida que nos aproximamos a la "ora serrata".
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4.~ ¢(CELULAS HORIZONTALES SIN AXON O CELULAS DE MICROGLIA?

Los métodos neurofibrilares (CAJAL, BALBUENA, ---
1922) que se mostraron muy Gtiles para la tincién de las cé&lulas
horizontales sin ax6n de los mamiferos inferiores, fracasaron ---
cuando se aplicaron a los primates con la intenci6n de buscar ti-
pos celulares anilogos. Sin embargo, GALLEGO (1975) consigue con
el método de GOLGI demostrar un tipo celular de cuyo soma de pe--
quefio tamafio parten procesos que se extienden en un plano a nivel
de la capa plexiforme externa y que terminan en pegquefas expansio
nes a veces en forma de gruesos botones aislados, dirigidas hacia
los cuerpos sinfpticos de los fotorreceptores. La primera inter—-
pretacién que di6 GALLEGO a este hallazgo fue la de encontrarnos
frente a células horizontales sin ax6n de la vretina de los prima-
tes. Posteriormente WEST (1978), también con el mé&todo de GOLGI,
describe un tipo celular semejante en la retina de la ardilla que
es interpretado, igualmente por este autor, como cé&lula horizon-
tal sin ax6n.

En ningunc de los casos, la técnica de GOLGI-ME ~-
permiti6 a los autores antes citados demostrar que las expansio—-
nes terminales de los procesos celulares penetrasen en los comple
jos sindpticos de los fotorreceptores, por lo que sigden existien
do dudas acerca de si este tipo celular es 0 no una célula hori-~--~
zontal.

En nuestras preparaciones de retina de mono hemos
logrado algunas tinciones que pueden aclarar esta cuestién, lo --
que obliga a una comprobacifn en la retina de la ardilla por tra-
tarse probablemente del mismo elemento celular.

En numerosas ocasiones el mé&todo de GOLGI-COLONNIER
ha permitido la tincibn de la neuroglia retiniana: c&lulas de --
MULLER, astrocitos, oligodendroglia y microglia perivascular e in
tersticial. Estas preparaciones (18m. .XXXVIII) presentan un gran
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interés ya que las descripciones modernas de neuroglia y micro---
glia retiniana son escasas e incompletas, hasta el punto de negar
se en lo referente a la microglia su exsitencia en el tejido nor-
mal por parte de varios autores que no han sido capaces de demos-
trarla con las técnicas por ellos utilizadas, a pesar de contar -
con la descripci6n inicial de LOPEZ ENRIQUEZ (1926) y la mis re-
ciente de GALLEGO (1976) que parecen ser ignoradas por algunos in

vestigadores actuales. Aunque, como afirma el propio HORTEGA, "ca
da célula de microglia tiene su apariencia caracteristica", es po
sible distinguirla del resto de la glia como puede apreciarse en

la l1l8mina XXXVIII.

La l8mina XXXIX es una microfotograffa del tipo ce
lular descrito por GALLEGO en la retina de los primates. Esta cé-
lula est8 situada a nivel de la capa-plexiforme externa, inmedia-
tamente por debajo (vitreal) de los cuerpos sindpticos de los fo-
torreceptores. La preparacifn corresponde a una retina de baboon
impregnada por el método de GOLGI, in toto, y montada de plano. -
Claramente se comprueba gque las expansiones celulares se encuen--
tran en un mismo plano, disposicibn que hizo suponer en un princi
pio que se podfia identificar como una cé&lula horizontal. Sin em--
bargo, los detalles estructurales no corresponden a los que comsi
deramos caracteristicos de las c&lulas horizontales sin ax6n. Es-
tas muestran finas ramas terminales que parten de las gruesas ex-
pansiones celulares dirigidas hacia los cuerpos sinfpticos de los
fotorreceptores y que se resuelven en delicados ramilletes de bo-
tones gque, segln se ha demostrado mediante la té&cnica de GOLGI-ME,
penetran en los complejos sindpticos de 108 conos. Por el contra-
rio, las c&lulas objeto de nuestro estudio presentan unas gruesas
expansiones terminales rematadas por botones abultados, de apa---
riencia tosca. GALLEGO (1976) no habfa podido comprobar que estos
gruesos botones penetrasen en el complejo sindptico de los foto--
rreceptores. En una nueva serie de células, estudiadas por noso--
tros mediante la té&cnica GOLGI-ME, no hemos podido demostrar, en
ningGn caso, que estos gruesos botones tomen contacto con los --

pies de los fotorreceptores.
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Para nosotros, no estd pues aclarado, en forma al-
guna, que este tipo celular corresponda a una neurona horizontal.
La identificacién y tincibn de varias c&lulas de parecidas carac-
teristicas obtenidas simultaneamente a tres niveles distintos de
vascularizacibn retiniana (1&m. XL) nos permite comprobar su seme
janza con la microglia, ya que al igual que en ella, las prolonga
ciones celulares se proyectan en las tres dimensiones del espacio,
a diferencia de lo ocurrido con las cé&lulas horizontales sin ax6én

de otras especies.

Las imigenes de los microgliocitos varfan discreta
mente seglin las capas de la retina en que se encuentren. A nivel
de las células ganglionares y capa de fibra del nervio 6ptico sue
len adoptar un aspecto alargado. En las capas plexiforme interna
Yy granos internos aparece el tfpico aspecto de la microglia in---~
tersticial, demostrado en la sustancia gris del cerebro de los --

animales normales.

Es frecuente la presencia de c&lulas de microglia
perivascular con expansiones que abrazan al capilar y que relacio
namos con pericitos que en ocasiones son facilmente detectables -
con el método de COLONNIER. Los pericitos (ldm. XLI-E) presentan
un nGcleo ligeramente ovalado que hace prominencia sobre la pared
capilar y alrededor del cual surgen expansiones que abrazan al va
so. La microscopia electrb8nica ha demostrado que tanto el soma --
del pericito como sus expansiones celulares estén separados del -~
endotelio y del tejido nervioso por la membrana basal (BARON y -
GALLEGO, 1972).

Las imdgenes gue hemos obtenido (18m. XLI) confir-
man la sugerencia expuesta por BARON y GALLEGO (1972) de que el -
pericito se moviliza para transformarse en c8&lula de microglia --
primero perivascular y despuds intersticial. En la primera fase -
de esta movilizacién el soma del pericito hace una mayor prominen
cia sobre la pared vascular y de &l parten pequefias expansiones -~
que se insinuan entre los elementos del tejido nervioso. En otras



60

im8genes se comprueba que el pericito se ha desprendido casi com-
pletamente del capilar a nivel del soma, mientras que sus expan--
siones celulares continuan abraz&ndole. Una representacibn esque-
mitica de la movilizacibn de pericitos, transformacién de los mis
mos en microglia y migracifn hacia los distintos niveles de vascu
larizacibén retiniana es expuesta en el esquema de la l&mina XLII.

A nivel de la capa plexiforme externa, la morfolo-
gia y disposicibn en el espacio de las cé&lulas de microglia es 1i
geramente diferente, tal como sehalé VRABEC (1968). Son células -
de mayor tamafic que en el resto de las capas retinianas y sus pro
cesos celulares se expanden en un plano horizontal. De estos pro-
cesos parten otros colaterales de menor longitud que se dirigen -
hacia los cuerpos sinfpticos de los fotorreceptores, de la misma
forma que lo hacen las c#lulas horizontales sin ax6n de la retina
de los mamiferos inferiores. No hemos visto microgliocitos situa-
dos escleralmente a los cuerpos sinfpticos de los fotorreceptores,
si bien en ocasiones aisladas, se ven algunos cuyo soma se encuen
tra en plena plexiforme externa e incluso entre los cuerpos sinfp
ticos de los conos y bastones. Posiblemente corresponden a estos
microgliocitos los nficleos descritos por E. DIAZ (citado por ----~
POLYAK, 1941) y que fueron interpretados como nGcleos de células
neurbglicas.

En trece cé&lulas de este tipo aisladas, reinclui--
das despu&s de ser tefiidas por el método de GOLGI-COLONNIER y es-
tudiadas con microscopia electrbnica, no hemos podido demostrar -
su relacidn con los fotorreceptores, por lo que deducimos que son
microgliocitos que emigran desde las capas mds vitreales de la re
tina y al no poder atravesar la barrera formada por los cuerpos -
sinipticos de los fotorreceptores se disponen con sus expansiones
en un plano horizontal a nivel de la capa plexiforme externa, es-
quema de la 138mina XLII.

Terminada la redaccién de este estudio, BOYCOTT y

HOPKIN (1981) llegan a las mismas conclusiones que nosotros, con-
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firmando estudios anteriores de la escuela espafiola, aunque no lo

formulen explicitamente.
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VIiI. DISCUSION

El estudio de la capa plexiforme externa de la re-
tina del mono ha demostrado lo arriesgado de interpretar literal-
mente la afirmacidén de CAJAL (pag. 1) de que "la estructura de ca
da capa (de la retina) y la morfologfa de cada célula son absolu-
tamente constantes"., Es &sta una suposicién que, incluso hoy dia
(MOLENAAR, 1981), permite afirmar a los electrofisiflogos "que es
razonable y Gtil usar el conocimiento de los estudios en unidades
individuales (microelectrofisiologfa) de la retina del gato para
explicar aquellos fenBmenos psicofisiolbgicos de la visién humana
que parecen .determinados predominantemente por mecanismos retinia

nos".

Es indudablemente Gtil el estudio de las respuestas
celulares individuales en retinas de animales inferiores en diver
sas condiciones de iluminacifn retiniana, pero muy arriesgado ex-
trapolar los resultados obtenidos para interpretar los mecanismos
de codificacibén de las sefiales originadas en los fotorreceptores
en la retina de los primates y concretamente en la retina humana.

Nuestra afirmaci6n se basa en las variaciones que
se han demostrado en la retina de los tetripodos tanto en lo refe
rente a diferencias cualitativas y cuantitativas de los fotorre--
ceptores y células horizontales como de las conexiones que exis--
ten entre estos elementos celulares.

Por otra parte, el estudio electrofisiolbgico de -
una determinada retina ha de hacerse con un exacto conocimiento -
de su organizacifn estructural y no, como ha ocurrido con frecuen
cia, basidndose en esquemas generales de organizacién utilizados -
como supuestamente ciertos. Este punto de vista, expresado clara=-
mente, por ejemplo, por MOLENAAR (1981) de que "..... el sistema
visual de estas especies (gato, mono y hombre por nombrar s6lo al
gunas) tiene una organizaci6n muy similar.... hay incluso simili-
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tudes obvias en las caracteristicas morfclfgicas de las células,
agrupamientos celulares, contactos celulares, distribucién de los

tipos celulares, etc.... en la retina de las tres especies"”.

Es cierto que los estudios de organizaci6én funcio-
nal de la capa plexiforme externa de la retina, realizados en los
Gltimos afios, permiten llegar a la conclusibn de que en los tetrd
podos y concretamente en los mamiferos existen dos tipos b&sicos
Jde c&lulas horizontales con conexiones funcionales diferentes:

a) la célula horizontal de ax6n corto (CAJAL, --
1893) que conecta 13 sinapsis cono-bipolar para conos por sus den
dritas con la sinapsis bastones-bipolar para bastones por sus ter

minales ax8nicas.

b) la c&lula horizontal sin ax6n (GALLEGO, 1964) -
que conecta exclusivamente con triadas de conos, y que forma, en
los mamiferos inferiores, una capa sincitial que cubre toda la ex

tensibn de la retina.

Sin embargo, la célula horizontal de axdn corto, -
aunque presente las mismas conexiones funcionales en todos los ma
miferos, tiene caracteristicas diferenciales evidentes entre los
mamf{feros inferiores y los primates: en el gatoc y el perro, por -
ejemplo, conecta con 30-50 conos por sus dendritas y con 3.000--~-~
4.000 bastones por sus terminales ax&nicas, situadas &stas a unas
400 micras de distancia del cuerpo celular, mientras que en los -
primates las células horizontales parafoveales conectan de 6-9 co
nos con 300-400 bastones situados a unas 2.000 micras de distan--
cia. Este hecho tiene una significaci6én funcional de gran interés.
Los potenciales intracelulares, que se supone son obtenidos de cé
lulas horizontales de ax6n corto en la retina del gato, son tipi-
cos potenciales "S", discutiéndose si pueden propagarse por un --
ax6n de 1-2 micras de difimetro a la distancia de 400 micras donde
radican las terminaciones y por ende la participaci6én de la célu-
la horizontal en el complejo sindptico de los bastones. En lo que
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todos los autores estdn de acuerdo es que un potencial electrot6-
nico, como el registrado en la retina del gato, no se puede propa
gar en una distancia de 2 mms. por un ax6n de 1 micra de di&metro
que serfa el caso de las células horizontales de ax6n corto en la
retina de los primates. Todo ello implica el que no podamos extra
polar los datos recogidos en la retina del gato, por otra parte -
discutibles, a la retina de los primates en lo referente a la fun
cibén de las cé€lulas horizontales de axbn corto.

Pero afin mas seria es la discrepancia referente a
las células horizontales sin axdn ya que los primates, al menos -
los monos, constituyen una excepcifn entre los mamiferos puesto -
que, hasta ahora, la cé&lula horizontal sin ax6n no ha podido ser
encontrada. Sin embargo, los primates estin dotados de un segundo
tipo de célula horizontal de ax6n corto, que no existe (salvo en
la ardilla) en la retina de los mamiferos inferiores, pero que --
presenta conexiones funcionales idénticas a las de las c&lulas --

sin ax6n deestos Gltimos.

Nos encontramos en la retina de los primates con -
los dos sistemas funcionales mediados por las cé&lulas horizonta--
les presentes en la retina de todos los tetridpodos pero a través,
en uno de ellos, de c&lulas morfol6gicamente muy diferentes.

Estos dos sistemas son: a) el de las c&lulas hori-
zontales de ax6n corto que conectan triadas de la sinapsis conos-
bipolar para conos por sus dendritas con la sinapsis bastones-bi-
polar para bastones por sus terminales ax6bnicas a una distancia -
comprendida entre 1.500 y 2.000 micras y b) el de las células ho-
rizontales de ax6n corto, tipo II, que conectan tanto por sus den
dritas como por sus terminales ax6nicas, las sinapsis de conos-bi
polar para conos.

Discutiremos, en primer lugar, el problema de la -
ausencia de la c&lula horizontal sin ax6n, peculiar entre los te-
tripodos, en la retina de los primates.
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Los métodos neurofibrilares (BALBUENA, CAJAL, ----
GROS, 1922) que demuestran su existencia en la retina de los mami
feros inferiores y que permitieron a GALLEGO (1964) su descubri--
miento han fracasado en la retina del mono a pesar de tehir elec-—
tivamente los otros elementos celulares (c. ganglionares y amacri
nas) que se tifien simultaneamente con las horizontales sin ax6n
en las retinas de mamiferos inferiores. Igqualmente, tanto las di-
versas- variantes del m&todo de GOLGI como la disociacibn enzimé-
tica de la retina han resultado impotentes para poner en eviden--
cia este tipo celular. Nos referimos globalmente al estudio de --

mis de 200 retinas de mono y diecisiete retinas humanas.

Hemos logrado, sin embargo, imdgenes (18m. XXXIX)
de un tipo celular descrito por GALLEGO (1975), inicialmente con
reservas, como una cé&lula horizontal sin ax6n. Este autor, poste-
riormente (GALLEGO, 1976), sugerfa que mis gque una célula horizon
tal sin ax6n el elemento celular descrito parecia ser un micro---
gliocito. La demostracidén de su categorfa de cé&lula horizontal de
bfa hacerse a través de la comprobacibn de sus conexiones con los
fotorreceptores, utilizando la técnica GOLGI-ME. Nuestro estudio
muestra que en ningGn caso las expansiones finales, con aspecto a
veces de gruesos botones, de los procesos celulares se ponen en -
contacto con los cuerpos sindpticos de los fotorreceptores. Ello
unido a que en nuestras preparaciones pueden observarse los diver
sos aspectos morfol8gicos de la microglia desde su origen a par--
tir de los pericitos capilares, nos permite suponer que el tipo -
celular descrito es una c€lula de microglia que al emigrar hacia
las capas externas de la retina y no poder atravesar la barrera -
de los cuerpos sinfpticos de los fotorreceptores se dispone con -
sus expansiones, en un plano horizontal tal como estin dispuestos
los procesos celulares de las c&lulas horizontales sin axén de --
los mami{feros inferiores. En el curso de la redaccifn de esta te-
sis hemos tenido conocimiento del trabajo de BOYCOTT y HOPKINS --
(1981) en el que estos autores llegan a la misma conclusibn.

Colateralmente un problema an&logo se presenta con
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el tipo celular descrito como una célula horizontal sin ax6n en -
la retina de la ardilla por WEST (1978). Por sus dibujos se dedu-
ce que es una célula aniloga a la estudiada por nosotros y con to

da probabilidad es tambi&n un microgliocito.

I.a presencia de células de microglia en las reti--
nas normales es constante, habiendo sido comprobada por nosotros
no s6lo en el mono sino tambi&n en el gato y por A.G. TARRES —----
(1981) en la retina de las aves. Es de esperar que despu&s de los
trabajos iniciales de LOPEZ ENRIQUEZ (1926), las comprobaciones -
de la escuela checa (HAYREH y VRABEC, 1966; VRABEC, 1968, 1970, -
1973, 1975) y de nuestro estudio no vuelvan a surgir dudas acerca
‘de su presencia en las retinas normales, ignor&ndola (LESSEL y —--
KUWAHARA, 1963) o negando su existencia (GLOOR, 1969).

Como sefialabamos anteriormente, el otro cardcter -
diferencial de la retina del mono con respecto a la de otros mami
feros inferiores, es la presencia en la primera de un tipo pecu--
liar de célula horizontal de ax6n corto que conocemos con la denc
minaci6n de tipo II. Y lo que es aGn m8s interesante es que este
tipo celular presenta unas conexiones, a pesar de su diferente =--
morfologfa, andlogas a las de las c&lulas horizontales sin axén -
de los mamiferos inferiores, esto es, parece jugar el papel fun--
cional de conectar en la retina del mono grupos de sinapsis cono-
bipolar para conos entre sf a distancias no superiores a las 100
micras. Merece tambi&n destacarse el hallazgo de un tipo an&logo
de cé&lula horizontal de ax8n corto en la retina de la ardilla ---
(WBST, 1978) que como sabemos esti dotada exclusivamente de conos.

Las células horizontales de ax6n corto tipo I han
sido estudiadas a fondo. La densidad de las mismas por Jrea reti-
niana, las diferencias cuantitativas de sus conexiones entre co--
nos-bipolar de conos y bastones-bipolar de bastones, la longitud
de su ax6Bn y orientacifn son datos, todos ellos, que plantean in-

teresantes problemas funcionales que analizamos mis adelante.

No se han obtenido registros intracelulares de res-
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puestas ‘eléctricas en ninguno de los tipos de cé&lulas horizonta--
les de la retina del mono y, como hemos visto, su disposicién en

la organizacibn de la capa plexiforme externa, si bien sigue las

1ineas generales de la retina de los tetripodos, presenta sufi-—-
cientes peculiaridades como para no poder extrapolar los datos ob
tenidos en el gato a la retina del mono y menos aln a la del hom-
bre, si bien la informacibn lograda puede sernos de gran ayuda --

una vez analizada crfiticamente.

El gato ha sido, entre los mamiferos, el animal de
eleccifn para el estudio de las respuestas de la c&lulas horizon-
tales a la iluminaci6bn retiniana. Ahora bien, la mayor parte, si
no todas, de estas respuestas se han obtenido de las c&lulas hori
zontales sin ax6én mds grandes y que forman una capa continua y ~--
por ello mi&s facilmente penetrables con microelectrodos. jPero es
precisamente este tipo celular el que esti ausente en la retina -

del monoj

Hechas estas salvedades los datos obtenidos en la

retina del gato responden a las propiedades siguientes:

a) Los campos receptores de las cé&lulas horizonta-
les, esto es, el &rea retiniana cuya iluminaci6én produce una res-
puesta en la c&lula estudiada, es superior al drea que cubren sus
dendritas o expansiones celulares (BROWN y MURAKMI, 1968; —--~-=-
STEINBERG, 1969; FOERSTER y cols., 1977a, 1977b; MELSON, 1977; --
MOLENAAR, 1981).

b) Los campos receptores de las c&lulas horizonta-
les en el gato son anisotropos (MOLENAAR, 1981) propiedad que ha-
brfa que comprobar en la retina del mono.

c) Las cé&lulas horizontales estudiadas responden a
"inputs" de conos y bastones en proporciones diversas, siendo el
componente de bastones muy alto en los estudios de NELSON. Al in-
terpretar este hecho se deben tener en cuenta los contactos entre
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los cuerpos sindpticos de los dos tipos de fotorreceptores, que -
en el mono estdn aGn mucho mis desarrollados que en el gato, has-
ta el punto de que de nuestros estudios se puede postular la exis
tencia de "unidades funcionales" formadas por un cono y los 10-12
bastones que le rodean y que probablemente establecen todos con--
tactos desmosémicos con el cuerpo siniptico del cono en cuestifn.

Ante la ausencia de datos objetivos obtenidos de -
la retina del mono, en lo que se refiere a respuestas eléctricas
de las c8lulas horizontales de tipo I y II, y a las dificultades
para extrapolar a esta retina y a la humana.los datos obtenidos -
en mamiferos inferiores, s6lo podemos plantear en hipbtesis el pa
pel que &stas desempefian bas&ndonos en los datos logrados por el
estudio de su organizacién funcional (18m. XLIII), lo que induda-
blemente plantea preguntas a las que hay que responder experimen-

talmente.

Las células horizontales de tipo I, que conectan -
triadas de conos y complejos sinfpticos de bastones situados a 2
mms. de distancia, podrfan modular la activacién de la via bas-
tones-bipolar para bastones, seglin las condiciones de iluminacién
retiniana. En condiciones de visi®n escot6pica s6lo son activados
los bastones debido a su m&xima sensibilidad.

El incremento de iluminacién retiniana estimula --
los conos en forma progresiva y también, por supuesto, los basto-
nes. Pero al ser estimulados los conos se activan las dendritas -
de la c&lula horizontal y la sehal originada, sea un potencial --
"S" o mis probablemente un "spike" propagado por el ax6én, modula-
r8 la respuesta de los bastones directamente a través de las ter-
minaciones ax6nicas en el complejo sindptico de los bastones, o -
bien la respuesta de la bipolar de bastones al potencial de recep
tor de los bastones. En otros terminos, la célula de tipo I inhi-
birfa la vifa bastones-bipolar para bastones cuando los conos "ro-
jos", "azGles" y "verdes" son estimulados, tal como sefiala el es-

guema de la ldmina XLITII.
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Las células de ax6n corto tipo II han de estar re-
lacionadas, por las conexiones que han sido demostradas, con la -
funcién de los conos. Establecen relacibn entre grupos de conos -
situados a distancias del orden de las 100 a 200 micras. Existe -
la posibilidad de que intervengan inhibiendo la sehal del grupo -
de conos conectados por sus terminales ax6nicas cuando se activan
los conos conectados con sus dendritas. Es muy tentador pensar --
que las conexiones gue establecen lo son entre grupos de conos de
mixima sensibilidad a la luz'roja con grupos de conos de mdxima -
sensibilidad al verde o al azul interviniendo de esta forma en la
deteccibn de contrastes y codificacibn de las sefiales que inician
la excitacibén de vias que producen la sensacibén de color, pero de
momento no imaginamos como se pueda demostrar experimentalmente -

su funcibn

-
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VIII. CONCLUSIONES

La distribucién de fotorreceptores en la retina de los monos
es sensiblemente igual a la del resto de los primates.

Un cono y un grupo de bastones, generalmente 10 a 12, esta--
blecen contactos desmosbmicos a nivel de los cuerpos sindpti
cos. Este hallazgo puede tener significacién funcional.

En las zonas pr6ximas a la "ora serrata" aparecen bastones -
que no establecen contactos desmosbmicos con los conos.

La estructura de la capa plexiforme externa de la retina del
mono (y posiblemente de todos los primates) difiere sustan--
cialmente de la de los mamiferos inferiores. En consecuencia,
no se pueden extrapolar a la retina del mono (y probablemen-
te a la humana) los datos de andlisis electrofisiol6gico con
registros intracelulares obtenidos en retinas de gato u ---
otros mamiferos inferiores.

Las diferencias entre la retina del mono y la retina de mam{
feros inferiores radican en los tipos de células horizonta--
les presentes y en las conexiones que establecen con la si--
napsis fotorreceptor-cé&lula bipolar.

En la retina del mono no se detecta la célula horizontal sin
ax6n, presente en el resto de los mam{feros y, en general, -
en todos los tetripodos.

La cé&lula descrita previamente por algunos autores como c&lu
la horizontal sin ax6n es, en realidad, un microgliocito.

Existen en la retina del mono dos células horizontales de --
ax6n corto, en vez del Gnico tipo descrito en la retina del
resto de los tetr8podos, incluidos los mamiferos inferiores.
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La densidad de las cé&lulas horizontales desciende a medida -

que nos aproximamos a la "ora serrata"”.

La c&lula horizontal de ax6n corto de tipo I es andloga a la
presente en las retinas del resto de los tetr§podos, y esta-~
blece conexifén con la sinapsis conos-bipolar para conos por
sus dendritas con las sinapsis bastones-bipolar para basto--
nes por sus terminales ax6nicas, situadas a unos 2 mms. de -

distancia del cuerpo celular.

La célula horizontal de ax6n corto, tipo II, es caracterfsti
ca de la retina del mono, aunque se ha encontrado también, y
unicamente entre los mamiferos inferiores, en la retina pura
de conos de la ardilla. Establece conexifn tanto por sus den
dritas como por sus terminales ax6nicas con la sinapsis co--
nos-bipolar para conos, siendo en este sentido andloga a la

célula horizontal sin ax6n de los mamiferos inferiores.

Estos resultados confirman que en la retina del mono, como -
en la de todos los tetripodos, existen a nivel de la capa ~-
plexiforme externa dos sistemas funcionales mediados por las
células horizontales: a) de interaccibn entre las sinapsis

de las vias de conos y de bastones, y b) de interacci6n uni-

camente entre las sinapsis de las vias de conos.
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LAMINA I

Esquema de CAJAL (1904): a. Fibra y cuerpo del cono; b. Fibra
Yy cuerpo del bastoncito; c. Bipolares para bastbn; e. Bipola-
res para cono; f. Bipolar gigante para cono, etc.; A. Capa —-
plexiforme externa; B. Capa plexiforme interna.
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LAMINA II

Esquema de POLYAK (1941): Agrupacibén de las neuronas de la retina
de los primates en sistemas funcionales. (A) Sistema de bastones;
(B) Sistema de bastones con solo un constituyente intermediario,-
la bipolar en penacho (d): (C) Sistema de bastones con solamente-
la bipolar en brocha (e} o bipolar plana (f) como constituyente;-
(D) Sistema de conos; (E) Sistema puro de conos; (F) Sistema de-~
conos con la bipolar en penacho (d) como constituyente; (G) Siste
ma de conos con la bipolar en brocha (e) o la bipolar plana (f)--
como constituyente; (H) Sistema mixto de conos y bastones. Las cé
Julas ganglionares en sombrilla (m) se utilizan como arquetipo de

todas las células ganglionares difusas o polisindpticas.
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LAMINA III

CAJAL (1904). Corte perpendicular de una retina de mamifero: A. Cuer
po de los bastones; B. Cuerpo de los conos; a. Célula horizontal pe-
quefia: b. CElula horizontal grande; c. Célula horizontal con expan--
sién protopl&smica descendente; e. Arborizacibn terminal de un c¢ilin
droeje de c&lula horizontal; £, g, h, j, 1, m, n. Variedades de es--
pongioblastos; o. C&lula ganglionar biestratificada o cé&lulas amacri

nas.
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LAMINA IV
Retina de mochuelo: corte longitudinal de un pie de cono. En el---
fondo del surco que separa dos procesos laterales, destaca una ban
da siniptica con su estructura pentalaminar compuesta por franjas-

claras y oscuras.
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LAMINA V
Células horizontales de la retina de los tetrspodos: A, c&lulas-----

horizontales de ax8n corto: 1) primates,tipo I; 2) primates, tipo II;
3) gato; 4) aves diurnas; 5) aves nocturnas; 6) tortuga. (las cifras
expresan en cada caso, la longitud del ax6n en micras)

B, células horizontales siﬁ ax6n: 1) gato; 2) tortuga: 3) aves diur-
nas, tipo I; 4) aves diurnas tipo II.
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LAMINA VI.

Retina de Cercopitecus montada en glicerina, que muestra la distri-

Las dis-

bucibn de fotorreceptores en el sentido fbvea-ora serrata.

tancias tomadas en milimetros a partir del centro de la f6vea, son

expresadas en las fotos.
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LAMINA VII

Retina de Baboon tefiida con variantes del mé&todo de GOLGI, que mues
tra la distribucién de fotorreceptores en el sentido f6vea-ora se--~

rrata. Las distancias tomadas en milfmetros a partir del centro de

la f6vea, son expresadas en las fotos.



VIII

LAMINA VIII. i

A) CH-I, situada a 2 mm. del centro de la f6vea con su correspondien
te plano de fotorreceptores B.—- C) CH-I, situada a 4 mm. del cen--
tro de la f6vea con su correspondiente planc de fotorreceptores D.-

E) CH-I, situada a 6 mm. del centro de la f6vea con su correspondien
te plano de fotorreceptores F.



loo

IX

Wi

qren
sy '\:‘ nullt’i‘!

LAMINA IX.

Ay A' CH-I, situada a 6,5 mm. del centro de la f6vea con su co--=
rrespondiente plano de fotorreceptores B.- C) CH-I, situada a --

6,8 mm. del centro de la f6vea con su correspondiente plano de fo-
torreceptores D.
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LAMINA X.

A y B) Cé&lulas horizontales tipo I, situadas a 7 mm. del centro de
la f6vea con su correspondiente plano de fotorreceptores C.-

D) Cé&lula horizontal tipo I, situada a 8 mm. del centro de la f6--
vea con su correspondiente plano de fotorreceptores E.
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LAMINA XI.
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LAMINA XII.

Retina de Baboon, montada en glicerina gue muestra la fbvea y zo--
nas parafoveales as! como la distribucibén de fotorreceptores.
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LAMINA XIII.

Retina de Baboon tefiida con la t&cnica de GOLGI-COLONNIER que mues
tra: A) el centro de la f8vea y los tractos radiales constitufdos

por las fibras de MULLER y B) vasos retinianos que bordean y deli

mitan la f&évea.
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LAMINA XIV.

Gr&fica de distribucién de conos y bastones en el sentido --

f6vea-ora serrata.
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LAMINA XV.

ME: corte perpendicular (A) y transversal (B) de .retina de Baboon, -

que muestra las terminales sindpticas de los fotorreceptores.- Termi
nal de cono (a) con sus mltiples triadas. Terminales de bast6én (b)
vy (c) que establecen contacto con el filamento basilar de un cono en
los puntos sefialados con flechas. Terminal de bastfn (d) que hace --
contacto con el filamento basilar del cono (e).



XVI

LAMINA XVI.

Estructuras de la capa plexiforme externa de la retina de
Macacus Rhesus teniida con el método de GOLGI, en la gue se ob-
servan: (a) bastones: (b) conos:; {(c) c&lulas horizontales; (h)
célula individual enana o bipolar de cono. (Tomado de POLYAK,

1941).
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LAMINA XVII.

Ccé&lulas horizontales de tipo I (A) y (B) situadas a 2 y 8 milime--
tros del centro de la fBvea respectivamente.
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LAMINA XVIII

A: CBlula horizontal de tipo I parafoveal en la que se distinguen
con toda nitidez los botones terminales. En (b) confluyen los bo-
tones terminales de dos CH-I pr6ximas.- B: CH-1 parafoveal en una
de cuyas dendritas, se superpone un pie de cono (c).- C: confluen
cia de una dendrita de CH-I con una de las dendritas de la bipo--
lar "flat". D: bipolar "flat".- E: bipolar "midget".- F: en (g} -
confluencia de una dendrita de CH-I con una de las dendritas de -
la bipolar "midaget™.
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LAMINA XIX.

Microscopia electrb6nica: cortes perpendicular (A) y transversal -
(B} de los cuerpos sindpticos de bastones y conos.- Contactos en--
tre filamentos basilares de conos (b), (c), (d) y (e) senalados -~
con flechas.



LAMINA XX.

Tincién completa de una CH-I parafoveal (C) en la que se observan
detalles del soma (A) y terminal ax6nica (B). La longitud del ax6

es de 1.700 micras.

SIBLIOTECA
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LAMINA XXI.

Célula horizontal de tipo I pr6xima a la ora serrata, tefiida en -~
su totalidad. La longitud del ax6n es de 2.100 micras.
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LAMINA XXII.

Terminales ax6nicas de CH-I de Macacus Rhesus A-B y de Baboon C-D.
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LAMINA XXIII

Campo retiniano de Macacus Rhesus donde se ven numerosas CH-I cu-
yos axones se dirigen en todas las direcciones.
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LAMINA XXIV

Esquemas que muestran las zonas de distribucifén de las terminales
axbnicas de las cé&lulas horizontales comprendidas en las &reas re
tinianas iluminadas: (A) circular y (B) rectangular.



LAMINA XXV.

Retina de Macacus Rhesus tefiida por el método de GOLGI, en la que
puede apreciarse cé&lula horizontal de tipo II (A y A') con su —-—
soma, cilindroeje y terminal ax6nica, asf como un detalle del pla
no de fotorreceptores correspondiente (B).
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LAMINA XXVI

Retina de Macacus Rhesus tefiida por el método de GOLGI en la que en
un mismo campo retiniano pueden verse (en dos planos de enfoque, ==
A y A') la diferencias entre el soma y &rbol dendritico de las CH-I

y CH-II.
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XXVII

LAMINA XXVII.

Retina de Macacus Rhesus tefiida por el método de GOLGI, en la que
pueden apreciarse a pequefio aumento células horizontales de tipo -
I y 11 en un mismo campo retiniano cuyas diferencias morfolfgicas
pueden verse claramente,



XXVIII

LAMINA XXVIII.

Retina de Macacus Rhesus tenida por el método de GOLGI, en la gque
pueden verse varios planos de enfoque de soma y Srbol dendritico
de CH~II (A-A') y ([B-B') con sus botones terminales.
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XXIX

LAMINA XXIX.

Retina de Macacus Rhesus tefilda por el método de GOLGI.- A y B: --—-
Soma de CH-II con su &rbol dendrfitico enmarafiado.- C: Terminal ax6-
nica de CH~II1.~- D: CH-II tefilda en su totalidad.
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LAMINA XXX.

Retina de Macacus Rhesus tefiida con el método de GOLGI. Somas de -
CH-I y CH-II con su plano de fotorreceptores tomadas a distintas -
distancias de la f6vea (F).
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LAMINA XXXI.

Retina de Macacus Rhesus tefnida por el método de GOLGI en la que -
pueden apreciarse varias CH-II que se han logrado teiir en su tota
lidaad.
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LAMINA XXXII.

Esquema representativo de los contactos de las
CH=I y CH-1T1 con los fotorreceptores.
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XXXITI

LAMINA XXXIII.

Células horizontales tipo I de Macacus Rhesus.

A) CH-I situada a 2,5 mm. del centro de la f6vea.-B) CH-I situada a
2 mm. del centro de la fbvea.-C) CH-I situada a 1,5 mm. del centro

de la f6vea.- D) CH-I situada a 4 mm. del centro de la f6vea.~- E) -
CH-I pr6xima a la “"ora serrata". Dos pies de conos senalados con --
flechas se superponen sobre el &rbol dendrftico de la CH-I.- Los bo
tones terminales de todas estas c&lulas est&n enmarcados con cfircu-
los cuyo didmetro se corresponde con los de los pies de conos.
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LAMINA XXXIV.

Célula horizontal de tipo I de Macacus Rhesus situada a 10 mm. de

la f6vea, que establece contacto con 36 conos.
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LAMINA XXXV,

A) CH de Macacus Rhesus tefiida con el método de GOLGI-COLONNIER pr&
sima a la "ora serrata", situada a 11 mm. del centro de la f6vea, -
en la que puede apreciarse con toda claridad los botones terminales
enmarcados por un cfrculo cuyo difmetro corresponde a un pie de --
cono.~ B) Botones terminales de dos c&lulas horizontales distintas
que se suponen contactan con un mismo pie de cono.
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LAMINA XXXVI.

Célula horizontal de tipo I de Macacus Rhesus situada a 11 mm. -

del centro de la f6vea gque establece contacto con 39 conos.
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XXXVII
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LAMINA XXXVII.

Representacifn esquem&tica de las dreas cubiertas por el soma y —-—

dendritas de las CH-I (C) y de las CH-1I (A) con arreglo a su dis-
tancia a la févea.
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LAMINA XXXVIII.

Retina de Macacus Rhesus tehida por el m&todo de GOLGI-COLONNIER.-
A) Astrocito.- B) Astrocito fibroso.- C) Oligodendroglia.- D) Deta
lle de los pies chupadores de los astrocitos.- E) Microglia.



130

XXXIX

LAMINA XXXIX.

Retina de Baboon tefiida por el método de GOLGI-COLONNIER.- C&lula -
de microglia obtenida con distinto aumento, cuyos procesos celula--
res parecen estar rematados por botones terminales.
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LAMINA XL.

Mty vy
AN

Retina de Baboon tefiida por el método de GOLGI-COLONNIER, en la --
que pueden apreciarse c8lulas de microglia a distintos niveles de

vascularizacibn retiniana.
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LAMINA XLI.

Retina de Baboon tefida por el m&todo de GOLGI-COLONNIER en la que
se observan pericitos transformindose en microglia.
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LAMINA XLII.

Representacibn esquemitica de la movilizacibn de pericitos y micro

glia hasta alcanzar el plano de fotorreceptores.
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LAMINA XLIIIX

" Representacién esquemitica de.la posible intervencién de las CH-I a
Gl diferentes niveles de intensidad luminosa.





