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| proposito fundamental de la segunda sinapsis de la via visual, es procesar los aspectos temporales

de las sefiales eléctricas, lo que llevan a cabo las células ganglionares. El sistema visual responde a

cambios rapidos y lentos de la energia luminosa en funcién del tiempo, interpretando casi

instantaneamente. la infarmacion de ese medio exterior variable. ksta sensibilidad temporal y espacial
del sistema visual, esta organizada precisamente por interacciones excitadoras e inhibidoras entre los
clementos nerviosos del sistema visual aferente, Las células ganglionares reciben el flujo de informacion
a través de las bipolares y amacrinas. Estas células, sin ninguna estimulacion, estan disparando
continuamente potenciales de accion que se propagan a lo largo de sus axones. Su amplitud es constante
independientemente de la intensidad del estimulo, y la diferente frecuencia de disparo de los potenciales
de accion sera la respuesta a una inhibicion (mas lentitud) o a una excitacion (mayor frecuencia).

Resolucion temporal en el sistema la informacion de ese medio exterior variable.
visual La mayor parte de una determinada escena vi-
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espacial del sistema visual, esta organizada
precisamente por interacciones excitadoras e
inhibidoras entre los elementos nerviosos del
sistema visual aferente.

Células ganglionares

Las células ganglionares reciben el flujo de
informacion a través de las bipolares y amacrinas.
Estas células, sin ninguna estimulacion, estan
disparando continuamente potenciales de accion
que se propagan a lo largo de sus axones. Su
amplitud es constante independientemente de la
intensidad del estimulo, y la diferente frecuencia
de disparo de los potenciales de accion sera la
respuesta a una inhibicion (mas lentitud) o auna
excitacion (mayor frecuencia). Las células
amacrinas modulan la respuesta directamente al
actuar sobre las ganglionares o interaccionando
entre si. Esta accion, junto con la que las células
horizontales ejercian sobre las bipolares
contribuye a la organizacion de los campos
receptores en las células ganglionares y a las
propiedades que éstos manifiestan.

Morfologicamente, las células ganglionares se
dividen a grandes rasgos en ganglionares difusas
o polisindpticas y ganglionares enanas o mono-
sindpticas. A su vez, las ganglionares difusas se
subdivididen en dos grupos: aquéllas cuyas
dendritas se extienden de forma difusa. a través
de la capa plexiforme interna y las que las
presentan estratificadas en uno o mas subes-
tratos de dicha capa (figs. 1 [1a 5]).

Ganglionar enana. Los primates la presentan en la
region parafoveal de su retina. Su cuerpo neuronal
y expansiones dendriticas son muy reducidas, y
sinapta exclusivamente con el terminal axonico de
una unica célula bipolar. Presenta dos variedades:
una de ellas, tiene sus dendritas ramificadas en la
sublamina a. o porcion externa de la plexiforme
interna; la otra, presenta su arbol dendritico
ramificado en la sublamina &, o porcion interna
(fig. 2). Por tanto, las dos variedades de bipolar de
cono (invaginante y plana) transmiten sus sefiales
a dos ganglionares enanas. que a su vez segn su
contacto con la bipolar seran: On para la que
contacta con la bipolar On en la sublamina b y Off
para la que lo hace en la sublamina a con la bipo-
lar Off (Kolb y Nelson. 1984).

Campos receptores de las células

ganglionares de la retina
Cada célula ganglionar reacciona a la
iluminacion de una porcion limitada de la retina.

Celuls genghonn =nana

Fig. 1. Tipos dle célu-
las ganglionares.
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Fig. 2. Las ganglionares enanas (monosinapticas) “on” o invaginante
{izde} y "off" o plana (dchay, efectiian las sinapsis con las bipolares ena-
nas en dos respectivos subestratos de lz plexiforme interna (de Gallege
en Tresquerres, 1992).

ig. 3. a) luminacion del “centro” {campe anatomice) de una celuia
Fig. 3. a) lluminacion del "centro” (camp r ) d 9
ganglionar. Los fotorreceptores estan proximos a fa célula.
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Fig. 3. b} lluminacion anular {periférica) de esa misma ganglionar. Los
fororreceptores algjados de lz célula provocan una respliesta antagonista
gracias a la mediacion de las células horizontales que producen un efecto
inhibidor (de Masland, 1587).
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Fig 4. zda, Diversas respuestas a lz ilurninacion de una célula ganglionar de
centro "On”. Dcha. Idem para una célula de centro "Off" {de Urtubia,
1999, adaptado de Kuffler, 1953).

Fig. 5 Tipos de células ganglionares en la retina del gato {de Kolb.
Fernandez y Nelson, 2006)
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En 1952 Stephen Kuffler registro la actividad de
células ganglionares aisladas en la retina de gato.
Comprobo como incluso en la oscuridad estas
células transmitian continuamente impulsos
nerviosos de poca intensidad y que la luz
modulaba esta actividad espontanea.

El campo receptor de una célula ganglionar de
laretina, es la zona de la retina cuya estimulacion
puede modular la frecuencia de descargas de dicha
célula. Podria compararse el potencial graduado
local (potencial lento) a la amplitud modulada
(AM) en fatorreceptores y bipolares, mientras que
en las ganglionares los potenciales de accion son
similares a la modulacion digital o frecuencia
modulada (FM) que son despolarizaciones
equipotenciales (igual amplitud). El ndmero de
despolarizaciones en unidad de tiempo refleja la
intensidad del estimulo, como en los nervios
periféricos. Incluso sin estimulacion, transmiten
impulsos continuos a ritmos que oscilan segtin el
tipo de ganglionar, entre los 5 y los 40 m/s. Las
sefiales excitadoras incrementan el nimero de
impulsos, mientras que las inhibidoras lo
disminuyen.

Kuffler observo que el campo receptor de las
células ganglionares era de tipo circular y que su
tamano era diferente segiin la zona de la retina
estimulada. La gran diferencia entre la proporcion
de fotarreceptores y células ganglionares indica el
notable grado de convergencia que opera en la
retina. La fovea, que carece de bastones, contiene
alrededor de 4.000 a 5.000 conos/mm- y el mismo
numero de ganglionares. En la fovea, el campo re-
ceptor es angosto. dado que su factor de
convergencia es muy bajo, correspondiéndose la
unidad de linea independiente a un cono con un
campo receptor de célula ganglionar (un espacio
de 2 micrémetros de ancho que seria el diametro
de un cono foveal. corresponde al angulo de unos
pocos minutos de arco. Como los conos en esta
region tienen este diametro, la févea sera por tanto
la zona con maxima capacidad discriminativa y la
parte de un objeto que se aprecia con mayor nitidez
es la que incide sobre ella. Supondra una elevada
agudeza visual. De hecho la maxima agudeza que
existe en la retina corresponde a la foveola cuyos
conos tienen un diametro de 1.5 micrometros, y
alli sera donde los campos receptores tengan el
menor tamano de toda la retina. En esencia. una
unidad funcional formada por un cono. una célula
bipolar y una célula ganglionar, forman un sistema
de linea privada que se proyecta a través del nervio
optico hasta el CCL y de alli a la corteza visual

En la retina extrafoveal o periférica, son mas
amplios. ya que el grado de convergencia
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aumenta a medida que nos alejamos de la fovea,
y corresponden a un mayor numero de
fotorreceptores que convergen en unasola célula
bipolar (asu vez muchas bipalares lo hacen sobre
una ganglionar). Esta convergencia también sera
de tipa mixto, es decir, de varios bastones y conos
en sendas bipolares y varias de éstas en una
ganglionar. En el grado maximo hasta mas de 50
bastones convergen en una célula bipolar y unos
600 pueden hacerlo a través de las interneuronas
en una unica célula ganglionar. El campo recep-
tor de una ganglionar de laretina periférica puede
tener hasta 1Tmm o algo mas de diametro, lo que
corresponde aun arco de entre 3 y 5% del campo
visual. Fn laretina un grado de arco corresponde
aproximadamente a 0.25 mm. En esta region se
tendra por tanto una agudeza visual baja y la
deteccion serd mas grosera (se percibiran solo
objetos mas grandes con resolucién mas
imperfecta).

Clasificacion de las ganglionares

seglin su campo receptor

El campo anatomico de una célula ganglionar,
viene determinado por la superficie que cubren
sus ramificaciones dendriticas. También es mucho
menor que su campo receptor. y coincide con el
centro del mismo. por lo que las respuestas a los
estimulos de su periferia, deben venir mediadas
por las influencias de otras células de asociacion
horizontal, sean horizontales o amacrinas.

Kuffler (1953) clasifico las células ganglionares,
en dos tipos de acuerdo a sus respuestas del
centro: las células ganglionares de centro «Or,
aumentan la frecuencia de descarga que tenian
en reposo (potenciales de accién) cuando se
ilumina el centro, y las células ganglionares de
centro «Offs, que disminuyen la frecuencia de su
descarga cuando se ilumina el centro de sus cam-
pos receptores. Ambos tipos estan presentes en
igual nimero en laretina. La luz difusa no era un
estimulo eficaz en ninguno de los dos tipos de
campos receptores, mientras que si lo era un
punto luminoso que provocara diferentes
respuestas segtin incida en el centro de uno de
estos dos tipos de ganglionares (fig. 3a). El
estimulo mas efectivo para su region periférica
era un anillo circular de luz que también
provocaba efectos antagonicos segun el tipo de
ganglionar (fig. 3b) .

a) Células ganglionares de centro-On. Reciben
contribucion de las bipolares despolarizantes de
conos (bipolares invaginantes). Su campo recep-

tor tiene una zona central excitatoria y una periferia
inhibitoria. Dan respuestas (aumento de la
frecuencia de descarga) al inicio de un estimulo
luminoso en el centro del campo (On) y respuestas
antagonicas a un estimulo en la periferia del campo
(Off). respondiendo cuando cesa (fig. 4 izda).

b) Células ganglionares de centro-Off. Reciben
contribuciaon de las bipolares hiperpolarizantes
de conos (bipolares aplanadas). Su campo recep-
tor presenta una zona central inhibitoria y una
periferia excitatoria. Dan respuestas tipo Off (cese
o disminucion de la frecuencia de potenciales de
accion) cuando la luz incide en el centro del
campo y respuestas antagonicas, On, cuando la
luz incide en su periferia (fig. 4 dcha). También
puede decirse que darian un ligero aumento de
la frecuencia de descarga cuando cesa el estimulo
luminoso, debido a un fenomeno inercial de
repolarizacion de la membrana.

Barlow (1957) demostrd que los efectos de
adaptacion desempenaban un papel en la
definicion de estos mecanismos de centro-
periferia, y que disminuian mucho el efecto
antagonico de la periferia en el estado de
adaptacién a la oscuridad.

Comeo se vera en un proximo articulo. los
efectos antagonicos centro-periferia, pueden
lograrse con longitudes de onda de colores
opuestos (efecto oponente).

Clasificacién funcional
de las células ganglionares

Morfologia de las células ganglionares
en la retina de gato

Boycott y Wassle (1974), diferenciaron dos tipos
morfalégicos basicos de células ganglionares en la
retina del gato: alfa. con cuerpo neuronal grande y
amplias expansiones dendriticas, y beta, con cuerpo
neuronal pequeno y cuyas dendritas se agrupan
densamente en un campo pequeno. Un tercer tipo,
con cuerpo neurcnal inferior al de las beta, pero
con expansiones dendriticas muy ramificadas, se
ha subdividido en: gamma, delta y épsilon (fig. 5).
Registros electrofisioldgicos intracelulares, previos
ainyecciones de tintura en células ganglionares han
puesto de manifiesta una correlacién estricta entre
los estratos de ramificacion dendritica de células
ganglionares y sus caracteristicas de respuesta de
campaos receptores.

Las células ganglionares de todos las tipos
morfolégicos con respuestas de centro Off, tienen
arboles dendriticos que se ramifican en el tercio
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externo de la capa plexiforme interna, que se
denomina sublamina a. Las células ganglionares
con respuestas de centro On, independientermente
de su tamarno, lienen arboles dendriticos que se
ramifican en los dos tercios internos de la capa
plexiforme interna, que corresponden a la llamada
sublamina b, mas proxima a los cuerpos de las
células ganglionares. No obstante, un hallazgo
reciente, demuestra que tanto en la sublamina a
como en la b, hay células ganglionares que dan
los dos tipos de respuesta On y Off, confirmando
los datos que prueban que en las dos sublaminas
existen terminales axénicas, tanto de bipolares
invaginantes como planas.

Cada punto, en |a retina del gato, parece
estar cubierto por lo menos por una célula de
centro Off, y una célula de centro On, de cada
uno de los tipos alfa y beta. Cada tipo de
células ganglionares alfa y beta estaria
dispuesto en un patraon de mosaico regular
diseminado a través de toda la retina. Se
estima que entre un 40 y un 50% de todas las
células ganglionares en la retina de gato. es
diferente de los tipos alfa y beta. [Hay por lo
menos 21 tipos morfologicos diferentes de
células ganglionares ademas de las variedades
alfa y beta. Se ha demostrado recientemente,
que algunas células gamma estan dirigidas
solo por ingresos de los bastones y parecen
ramificarse exclusivamente en la sublamina a
de la capa plexiforme interna. Tienen
respuestas de centro Off y se cree que poseen
un ingreso de campo receptor primariamente
a través de las células amacrinas del sistema
de bastones.

Células ganglionares de «asociacion»

Existe un tipo de célula ganglionar descrito por
Gallego y Cruz (1965) en el perro. que deno-
minaron de asociacién, cuya existencia fue
confirmada por Honrubia (1966). El axén de
este tipo de ganglionar no se une a las fibras
del nervio dptico, sino que después de un
recorrido variable intrarretiniano, se divide en
varias ramas a nivel de la plexiforme interna (fig.
6). [stas células pueden representar un papel
de asociacion entre las células ganglionares.
Segin Gallego, serian activadas por las vias
centripetas visuales comprendidas en la
superficie retiniana cubierta por sus dendritas,
y los impulsos de su axon modificarian la
respuesta de células ganglionares situadas a
distancia. con las cuales efectuarian sinapsis sus
ramas terminales. Son células muy poco
frecuentes en la retina.
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Celula ganglionar de
asoelacion

Fig 6. Esquema general de la retina de primate propuesto por Gallego en 1932,
Pueden verse [z célula interplexiforme {amacrinag) y la célula ganglionar de asocia-
cion, ambas descubiertas por este autor espanol. (de Gallego en Tresguerres, 1992).

Clasificacién de las ganglionares segun
su respuesta temporal en la retina de gato

tnroth-Cugell y Robson en 1966 y Cleland,
Dubin y Levick en 1971, mediante registros elec-
trofisiolégicos. hallaron los siguientes tipos
funcionales de células ganglionares en la retina
del gato, que relacionaron ademas con su forma
y comeltido en el proceso visual.

« Células ganglionares X. ténicas o sostenidas.
Presentan sumacion espacial lineal y su respuesta
es de tipo On o tipo Off durante todo el tiempo
de la iluminacién retiniana. Son de tamano
mediano (entre 10 y 15 micrémetros) y de
velocidad de conduccion axonal media
(aproximadamente 14 m/s). Corresponden a las
betamorfologicas. Sus campos receptores son
pequefos y representan aproximadamente un
55% de las células registradas. Se hallan
concentradas en laregion parafoveal y sus axones
proyectan ‘exclusivamente en el cuerpo
geniculado lateral. Responden optimamente
a estimulos puntuales y menos intensamente a
estimulos mas amplios. Cada una de ellas recibe
seiales de al menos un cono, por lo que serian
responsables del inicio del procesamiento de la
informacion cromatica. Intervienen en el analisis
detallado de alta resolucion y la discriminacion
cromatica. Las células de centro On y Off, reciben
entrada directamente de bipolares y la respuesta
periférica viene mediada por amacrinas
sostenidas. La periferia antagonica de la mayoria
de las células ganglionares, implica la mediacion
de amacrinas sostenidas.

* Células ganglionares Y, fasicas o transitorias (On-
Off). Presentan sumacion espacial no lineal. Sélo
reaccionan de una forma muy breve. Producen
una serie de descargas fasicas al comienzo y al
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final de la estimulacion. Fueron llamadas On-Off,
puesto que otras tienen solo respuesa On o
respuesta Off. Su velocidad de transmision es muy
rapida. alcanzando velocidades superiores a los
50 m/s. Tienen gruesos axones y un cuerpo neu-
ronal muy grande (hasta de 30 micréometros).
Corresponden a las alfamorfolégicas. Sus
estimulos mas eficaces son grandes imagenes en
movimiento. por lo que presentan campos
receptores extensos. Son las mas escasas, ya que
suponen solo un 5% de las neuronas investigadas.
Reciben ingreso directo de amacrinas transitorias.
Responden como muchas amacrinas transito-
rias. a cambios rapidaos de laimagen visual, sea a
movimientos rapidos de la misma, o a cambios
instantaneos de la intensidad luminosa, y envian
descargas durante fracciones de segundo antes
de que se extinga la senal.

Intervendrian en un analisis inicial de la imagen
y en la percepcion del movimiento. Sus axones
proyectan tanto al cuerpo geniculado lateral como
a los coliculos superiores, que forman parte de la
via aferente alterna, la cual participa en la re-
gulacion de los movimientos del globo ocular. Estas
células informan al sistema visual de un acon-
tecimiento anormal «diferente», en cualquier parte
del campo visual, si bien no especifican su situacion
de una forma precisa. Proporcionarian los
«indicios» para mover los ojos en esa direccién
concreta. La conexion entre el coliculo superior y
la célula transitoria son el sistema mediante el cual
un estimulo en movimiento puede despertar una
respuesta de orientacion en el animal. Cuando las
células transitorias de éste son estimuladas por un
movimiento stbito, el mensaje provoca un rapido
desplazamiento del globo ocular que hace que el
estimulo quede directamente enfrente de la fovea,
para que el animal pueda ver la imagen con mas
claridad. Las células ganglionares transitorias, per-
miten que ya en la retina, se combine el codi-
go del espacio (localizacion en la retina) con el
codigo del tiempo (movimiento).

* (élulas ganglionares W. Son el 40%
aproximadamente de las restantes ganglionares,
y no han sido bien caracterizadas mediante
registros electrofisiologicos. Recordemaos que
habria subgrupos denominadaos delta y épsilon
que deben acahar de definirse. De cuerpo neu-
ronal muy pequeno (inferior a 10 micrémetros),
presentan grandes campos receptores debido a
su amplia ramificacion dendritica. Reciben
informacién de areas extensas. Su respuesta y
velocidad de conduccion son las mas lentas de
entre todas las ganglionares (8 m/s), y pueden
ser On-Off u On y Off,

362

Corresponden a las gammamorfoldgicas.
Reciben casi todos sus ingresos de bastones, a
través de bipolares y amacrinas. Sus axones
proyectan exclusivamente en los coliculos
superiores y estarian relacionadas con vias reflejas
para los movimientos aculares y de la cabeza.
Un tipo de ellas serian detectoras locales de
bardes, mientras que otras, relacionadas con
amacrinas colinérgicas, podrian ser clasificadas
como selectivas a la direccion. Asimismo parecen
ser importantes para la transmision de los
mensajes de los bastones en vision escotopica.

Ganglionares en la retina de primate

Se han confirmado dos categorias de células
ganglionares en la retina de primate (fig. 7)
(Leventhal. Rodieck y Dreher. 1981):

1) Las células de tipo B, al igual que las {X. beta)
tienen campos receptores pequenas, producen
respuestas tanicas (sostenidas), y en general no
san sensibles al movimiento, pero si a las
diferentes longitudes de onda. Debido al tamano
de su cuerpo celular y al de su pequena
ramificacion dendritica se denominan células
ganglionares enanas. Perry et al. (1984),
estimaron que las células B, que ellos habian
denominado P__ . constituyen aproximadamente
el 80% de la poblacion de las ganglionares de la
retina de primate. Provienen casi en su totalidad
de la region macular y proyectan exclusivamente
al cuerpo geniculado lateral, en sus capas
parvocelulares (P). Actualmente. se denominan
células P a las propias células ganglionares de la

Fig 7. Tipos célulares en [a retina de primate de Kelb, Fernandez y Nelson, 2006
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retina cjue proyectan a las capas parvocelulares
del CGL (Kolb etal. 1992, Rockhill et al, 2002).

2) Las células de tipo A, como las (Y, alfa) tienen
campos receptores grandes, producen respuestas
fasicas. son especialmente sensibles al
movimiento y no discriminan longitud de onda.
Constituyen aproximadamente el 10 % en la
retina de primate (P_.) (Perry et al, 1984). Se
localizan en la retina periférica y proyectan al
cuerpo geniculado lateral, en sus capas
magnocelulares (M). Como en el caso anterior a
veces se las ha denominado células M por este
motivo. Ademas, ramificaciones colaterales.
inciden en el coliculo superior. Su gran tamano y
asimismo el de sus amplias ramificaciones
dendriticas hizo que Poliak las denominara células
ganglionares «parasol» (células ganglionares
gigantes de Raman y Cajal). Se ha comprobado
que su campo receptor es hasta dos y tres veces
mas extenso que el de las células B. y que son
casi 10 veces mas sensibles al contraste que
aquellas. Del mismo modo, aclualmente este tipo
de células se denomina células M (Kolb et al,
1992, Rockhill et al, 2002).

Como sefalo Gallego (1892), es posible que
no exista una exacta equiparacion de las
ganglionares de primate y de gato. Efectivamente,
a partir de recientes estudios revisados por
Shapley et al (1986), surge otro punto de vista, y
se sugiere una nueva nomenclatura de las
ganglionares basandose en el esquemainicial de
Enroth-Cugel y Robson y considerando ademas
su proyeccion al CGL.

La idea es que las células A y su diana
magnocelular en el CGL. constan de dos
subgrupos funcionales que se correspondan
fisiologicamente can las X e Y del gato. Las mas
numerosas son las M, (75%) y las mas escasas
las M, (25%). que proyectan a la zona
magnocelular del CGL. Segin esto. las células B
(P). con un comportamiento electrofisiologico
equivalente a las X del gato y que proyectan a
las parvocélulas del CGL, no tendrian equivalente
en la retina del gato.

Estudios mas recientes, parecen confirmar gue
solo los primates poseen sistema parvocelular
entre los mamiferos. No obstante, las células P
proporcionan informacion sobre el color y los
detalles finos de la escena, mientras que las M lo
harian sobre los estimulos en movimiento. con
lo que hasta cierlo punto se mantiene el
paralelismo funcional. Estas células serian pues
la base de dos subsistemas diferentes en el
sistema visual de los primates: el sistema
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parvocelular, relacionado con el color y el sistema
magnocelular, relacionado con el movimiento.

El 10% restante de las ganglionares de laretina
de primate, se compone de al menos ocho tipos
diferentes. Uno de ellos, la célula ganglionar
biplexiforme, establece conexiones sinapticas con
bastones y con células bipolares y ganglionares
(fig. 8) (Mariani, 1982).

Azon .
Plexif externa rb ch?
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Fig. 8 Célula ganglionar biplexiforme, conecta con bastones y
bipolares en Ia plexiforme externa y con ganglionares en la
plexiforme interna (de Mariani, 1982).
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