Formacion Continuada
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| procesamiento visual en la retina lo realizan siete tipos basicos neuronales, cinco aferentes:
fotorreceptores, bipolares, horizontales, amacrinas y ganglionares, y dos tipos eferentes, las células

interplexiformes (amacrinas modificadas) y las biplexiformes (ganglionares modificadas). Los fotorre-
ceptores hacen sinapsis con las células bipolares, que transmiten el mensaje a las ganglionares. En la
primera sinapsis que tiene lugar en la plexiforme externa, la senal visual es regulada por las células
horizontales, que contribuyen ademas a definir la resolucion espacial de la imagen que se proyecta

en la retina al organizar los campos receptores.

La vision

Los antiguos griegos pensaban que la vision
era un «fluido interno que emanaba del ojo».
Hoy dia sabemos que es la energia radiante la
que reflejada en los objetos que componen una
escena, incide en el ojo, donde comienza la
primera etapa del procesado de la informacidn
visual. El espectro visible para el ojo humano
en condiciones de iluminacién normales (luz
diurna), abarca desde los 380 a los 780 nm, es
decir, desde el violeta al rojo. Los receptores
son los conos y bastones (fotorreceptores), que
suponen aproximadamente el 70% de los
receptores de todo el organismo humano. Casi
un 30% de las vias nerviosas aferentes, que
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proyectan al sistema nervioso central, esta
constituido por fibras de los dos nervios dpticos.
Estos datos dan a la visidon el rango de sentido
dominante en el ser humana. El proceso visual
puede ser subdividido en seis fases de las cuales
las cinco primeras explican las etapas de la via
sensorial o perceptiva, y la sexta resume los
sistemas que modulan esta percepcion mediante
un proceso retroactivo:

I. Organizacion del estimulo luminoso:
Refraccion de los rayos luminosos y enfoque
de imagenes sobre la retina.

[l. Fototransduccion: Transformacién o
transduccion de cuantos de luz (fotones) en una
sefal nervicsa a través de la actividad
fotoquimica. Tiene lugar exclusivamente en los
fotarreceptores de la retina.

1. Codificacion de la senal visual en la retina:
Procesamiento de la actividad neural en la
retina, (bipolares-ganglionares) y transmision
de impulsos codificados a través del nervio
dptico.
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V. Codificacion de la senal visual en el tdlamo:
Amplificacion de la senal visual de la retina y
supresion de informacidn no pertinente en los
cuerpos geniculados laterales.

V. Descodificacion de la senal visual en la corteza:
Procesamiento de la senal visual primero en la
corteza visual primaria (lébulo occipital),
posteriormente en las areas de asociacion, que
culmina con la percepcion visual.

V1. Retroalimentacion en el sistema visual:
Reflejos asociados con el sistema visual, como
la acomodacion, la graduacion de la abertura
pupilar y el control de los movimientos oculares
(Urtubia. 1999).

Proceso visual en la retina

La retina es la membrana fotosensible del ojo.
El procesamiento visual en la retina lo realizan
siete tipos basicos neuronales (fig. 1), cinco
aferentes: fotorreceptores. bipolares, horizon-
tales, amacrinas y ganglionares, y dos tipos
eferentes, las células interplexiformes
(amacrinas modificadas) y las biplexiformes
(ganglionares modificadas). Los fotarreceptores
hacen sinapsis con las células bipolares, que
transmiten el mensaje a las ganglionares. En la
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Fig. 1. Tipos funcionales de neuronas en la retina (Adaptado de
Urtubia, 1999)
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primera sinapsis que tiene lugar en la plexiforme
externa. la senal visual es regulada por las células
horizontales, que contribuyen ademas a definir
la resolucion espacial de la imagen que se
proyecta en la retina (organizacion de los campos
receptores). En la segunda sinapsis, en la
plexiforme interna, las células amacrinas
organizan la resolucion temporal que llevaran a
cabo las células ganglionares, Ginicas células de
la retina cuya respuesta al estimulo luminoso
consiste en una modulacién (variacion) de la
frecuencia de descarga basica de los potenciales
de accion que estan emitiendo en situacion de
oscuridad. Estas conectan mediante sus largos
axones que constituyen el nervio optica, con el
talamo en su via aferente y con los coliculos
superiores y otras estructuras encefalicas que
seran las vias de retroalimentacion para los
reflejos visuales y movimientas oculares. Desde
el talamo la via visual hace relevo en la corteza
occipital © corteza visual primaria para culminar
en la corteza visual de asociacion en parte de
los l6bulos tempoaral y parietal posterior.

Fotorreceptores

Los fotorreceptores de la retina en los
primates son de dos tipos: conos. gue respanden
a niveles elevados de luminosidad y que son
responsables de la vision diurna y en color
(vision fotépica), y bastones, con respuestas a
muy baja intensidad luminosa y que permiten
la visién nocturna (vision escotépica). sin detalles
ni color (fig. 2). En ellos tiene lugar la
fototransduccion es decir la transformacion del
estimulo luminoso en un impulso nervioso que
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Fig. 2. Fotorreceptores con sus segmentos externos inmersos en el
epitelio pigmentario de la retina (de Carlson 2000).

289



- Formacion Continuada

sera percibido en Gltima instancia en las zonas
especificas de la corteza cerebral. Supone como
primer evento la captacion del fotdn por la
molécula de cromofora (retinal) que se localiza
en el interior del fotopigmento (rodopsina en
bastones y conopsinas en las conos). Reciente-
mente se ha actualizado y descrito con mucho
detalle en dos articulos de esta revista (Ramos
et al. 2002; Valle, del et al, 2002), este proceso
gue hace algun tiempo se publicd también en
solitario por este autor en sendos articulos
(Urtubia, 1986, a: Urtubia, 1986, b).

Campos receptores en la retina

Campo receptor de una neurona de la via
visual es la zona de la retina sobre la cual tiene
que incidir la luz para que esa neurona sea
estimulada y de una respuesta. Si una neurona
recibe informacion de fotorreceptores localiza-
dos en la fovea, su campo receptor se localiza
en el punto de fijacion ocular. Si la recibe de la
periferia retiniana, su campo receptor se
localizara fuera y a un lado de dicho punto. En
la periferia de la retina muchos fotorreceptores
individuales convergen en una Unica célula
ganglionar, suministrando informacion de una
zona relativamente amplia de la retina v por
ende del campo visual. La vision foveal es mas
directa, ya que existen alli el casi el mismo
numero de ganglionares y de conos. Este hecha
explica porqué la vision central (foveal) es muy
aguda mientras la vision periférica es menos
precisa (fig. 3).

Campo receptor del centro de
la retina (févea)

Fotorreceptores Células
bipolares

Campo receptor de la
periferia de la retina

Fig. 3. Estructura de los campos receptores en la retina
central y en la periférica retina (de Carlson 2000),
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Kuffler en 1953 estudiando las respuestas de
las células ganglionares de la retina del gato,
descubrid que sus campos receptores consisten
en un centro aproximadamente circular
rodeado por una periferia anular (fig. 4). La
estimulacion de las zonas central o periférica
tenia efectos opuestos. Cuando el estimulo
luminoso se presenta en el interior de los limites
del campeo, un tipo de célula reacciona mediante
una excitacion, seguida, al finalizar la
iluminacion, de una inhibicion de su actividad.
Otro tipo de célula ganglionar reacciona
mediante una inhibicion de su actividad. Existen
pues en la retina de mamiferos superiores dos
tipos de campos receptores: El centro puede
ser excitatorio con una periferia inhibidora (este
tipo celular se llama célula de centro «ON» o
célula de encendido en el centro); o bien puede
ser de centro inhibitorio con una periferia
excitadora (entonces la neurona se llama célula
de centro «OFF» o célula de apagado en el
centro). Se habla de codificacion oponente. Es
decir, cada campo receptor esta organizado en
un sistema centro-periferia con configuracion
circular concéntrica.

imm

Fig. 4. Patrones de descarga en el campo receptor de una
ganglionar (adaptado de Kuffler 1953, en Urtubia, 1999).

Campo receptor puede definirse por lo tanto,
en sentido amplio, come la zona de influencia
de una neurona. La base anatdmica de estos
campos receptores fue propuesta por Dowling
y Boycott en 1966 segtn: la secuencia directa
de fotorreceptores a células bipolares y a una
célula ganglionar, se traduce en el sustrato
anatomico del centro de un campo receptor, y
la secuencia indirecta de fotorreceptores a
bipolares a través de las horizontales y de las
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bipolares a la misma ganglionar a través de las
amacrinas, es el encadenamiento basico de la
zona periférica.

Células bipolares

Ramén y Cajal (1893), ya describio dos tipos
basicos de células bipolares, unas gue recibian
ingresos exclusivamente de conos y otras que
lo hacian exclusivamente de bastones. Esto
reforzaba la teoria de la duplicidad retiniana,
pues establecia dos vias centripetas para la
conduccion del estimulo visual: conos-bipolar de
conos y bastones-bipolar de bastones, si bien
entre las primeras cabe distinguir en un primer
término entre polisinapticas o difusas y enanas
o monosinapticas (fig. 5). Un solo pediculo de
cono, establece sinapsis con dos tipos de
bipolares individuales en la retina de los
primates: la bipolar invaginante (enana), cuyas
dendritas constituyen el elemento central de [a
triada y la bipolar plana (enana). que establece
contactos del tipo unidn basal en la membrana
no invaginada del pediculo.

Fig. 5. Los tres tipos fundamentales de bipolares, de
izquierda a derecha: bipolar para bastones, bipolar enana
para cono y bipolar polisinaptica para cono (de Hogan-
Alvarado en Dantas, 1985).

Ademas se ha descrito en la retina de
primates otras bipolares de conos, la bipolar
difusa plana. la bipolar difusa invaginante, que
forman sinapsis con seis o siete conos y la bipolar
de bastones (bipolar en brocha). Variaciones en
forma y tamafo de estos tipos basicos. hace
que se consideren hasta 8 clases de bipolares
para cono en la especie humana y un anico
tipo para baston. Han sido descritas la mayoria
en los Gltimos veinte anos por varios autores
(Boicot y Wassle, 1991; Kolb et al, 1992;
Mariani, 1981, 1983). Las dendritas de la bipolar
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de bastones penetran en el complejo sinaptico
de las esférulas de bastones (invaginacion),
estableciendo cada bipolar sinapsis con muchos
bastones. hasta 40 o 50. Su axon termina en la
zona mas interna de la capa plexiforme interna.
En la capa plexiforme interna, las bipolares
presentan contactos sinapticos tipicos con
bandas sinapticas rodeadas de vesiculas y dos
elementos postsinapticos: una dendrita de célula
ganglionar y un proceso de celula amacrina. lo
que se ha denominado diada. Han sido descritas
ademas sinapsis reciprocas entre amacrinas y
bipolares cuyo significado biclogico se
desconoce hasta el momento.

Respuestas eléctricas en células bipolares

Las células bipolares no generan potenciales
de accién del tipo «todo o nada». Responden a
los estimulos presinapticos con potenciales
graduados transitarios de dos tipos:
hiperpolarizantes y despolarizantes. Dado que
los axones de estas células son muy cortos, los
potenciales generados en sus dendritas son
también conducidos por electrotono hacia sus
terminaciones axonicas.

Campo receptor en células bipolares

Campo receptor de una célula bipolar, es la
zona de la retina cuya estimulacion provoca
respuesta en esta célula (fig. 6). I tamano del
campo receptor de centro-ON o de centro-OFF
se corresponden muy exactamente con la

Centro del campo Marco del campo

receptor o eceplor

Folorreceptor

Célula horizental

Célula bigolar

Fig. 6 Estructura del campo receptor de una célula bipolar
(de Bear, 1998)
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dispersion de las ramificaciones dendriticas de
la bipolar, por lo que la respuesta central debe
estar producida por los fotorreceptares en
contacto sinaptico directo. Dado que la periferia
del campo receptor es mucho mas extensa que
las ramificaciones dendriticas de la bipolar, la
respuesta debe originarse a partir de la
contribucion de fotorreceptores que influyan en
la bipolar de manera indirecta. mediante la
interaccion lateral de células horizontales.

Existen dos tipos funcionales de células
bipolares: bipolar de centro-ON: Se despolariza
con estimulos luminosos puntuales que incidan
en el centro del campo receptar, hiperpo-
larizandose con estimulos luminosos anulares
en su periferia: bipolar de centro-OFF: Se
hiperpolariza con estimulos luminosos puntuales
que incidan en el centro del campo receptor,
despolarizandose con estimulos anulares en su
periferia (fig. 7).
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Fig. 7 Respuestas al iluminar el centro (arriba) y la periferia
{abajo) en una célula bipolar de centro Off (de Kuffler,
1982)

Mensaje visual en la primera
sinapsis de la retina

Via de bastones

En la retina de gato hay una separacion
anatomica y funcional de vias de bastones y de
conos a través de células bipolares hacia celulas
ganglionares. La via de bastones es una cadena
de por lo menos cuatro neuronas desde el
fotorreceptor hasta la célula ganglionar. Los
bastones forman sinapsis directas con células
bipolares de bastones (en brocha). El tamano
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del campo receptor de las bipolares de bastones
es mucho mayor que el tamano de su
ramificacion dendritica. Probablemente, las
terminaciones del axdn de las células
horizontales tipo B. sean responsables de esta
gran superficie de integracion espacial para
sefales de bastones. La respuesta de la célula
bipolar de bastones en peces, en el conejo, en
el gato y en primates presenta despolarizacion
central (centro-ON). Esta bipolar hace sinapsis
con células amacrinas de tipo All que
mantendrian la despolarizacion en presencia de
luz. A su vez, la All efectha sinapsis mediante
uniones hendidas con bipolares de conos.

Via de conos

La via de conos hacia las células ganglionares
tiene un nimero menor de elementos
sinapticos. Los conos, que también reciben
ingresos directamente desde bastones adyacen-
tes. forman conexiones sinapticas con los
cuerpos celulares de las células horizontales del
tipo Ay del tipo B en el gato. Los conos efecttian
conexiones sinapticas con dos tipos funcionales
de células bipolares que inician dos vias
separadas de conduccién del estimulo visual:
células bipolares de centro ON (bipolares
invaginantes) y células bipolares de centro OFF
(bipolares aplanadas). En la oscuridad los
fotorreceptores liberan continuamente gluta-
mato, que provoca en los dos tipos de bipolares
diferente respuesta. La bipolar invaginante
inhibida por el glutamato se hiperpolariza, pero
la célula horizontal y la bipolar aplanada
permanecen despolarizadas. Cuando incide la
luz se hiperpolariza el folorreceptor, y disminuye
o cesa la liberaciénede neurotransmisor. La célula
bipolar invaginante quedara despolarizada (centro
ON) al ser desinhibida, mientras la aplanada
quedara hiperpolarizada (centro OFF) ya que el
neurotransmisor la excitaba.

Cada tipa de bipolar conecta respectivamente
de forma directa con un sistema células
ganglionares, las ganglionares de centro-ON y
las ganglionares de centro-OFF. La diferente
respuesta de la bipolar (ON u OFF) se debe a
que poseen receptores de membrana diferentes
para el glutamato. Segun demostraron Nawy
y Jahr (1990), la despolarizacion se mantiene
en las células bipolares ON, gracias a que fluyen
cationes a través de los canales abiertos en
ausencia del transmisor, pues hay una alta
concentracion de GMP_. El glutamato parece
ser justamente la causa del cierre de estos
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canales. precisamente de la misma forma en
que la luz causa el cierre de los canales de
Na+. pues activara un segundo mensajero que
haria disminuir los niveles de GMP . Las células
bipolares tendrian un receptor de glutamato.,
especifico, que al igual que la rodopsina
activaria una proteina-G, quizas otra
transducina. gue a su vez activaria a la
fosfodiesterasa de GMP .

Células horizontales

Morfologicamente se distinguen dos tipos de
células horizontales en la retina de los
vertebrados: células horizontales de axdn corto
y células horizontales sin axén, que se
diferencian en su estructura y conexiones con
los fotorreceptores. Los vertebrados tetrapados
en general, exceptuando los primates, tienen
un solo tipe de célula de axdn corto, que segun
las especies presenta diferencias en el nimero
de sus dendritas y en la estructura y longitud
de su axon. En la retina de gato se distinguieron
dos tipos funcionales (Gallego, 1971; Kalb, 1974
Nelson, 1975: Boycott, 1978):

Células horizontales de tipo A o sin axén

Son grandes neuronas estrelladas. Sus arboles
dendriticos conectan conas con conas, que
modulan su excitabilidad.

Células horizontales de tipo B o de axén corto

Son mas pequenas. poseen dendritas mas
numerosas y un axon muy largo. que en el gato
se extiende aproximadamente 300 micrometros
desde su cuerpo celular. para terminar en una
zona de telodendria muy ramificada. Se supone
que es eléctricamente independiente del tramo
de las dendritas. y parece funcionar en forma
aislada. Un axon terminal de tipo B recibe e
integra ingresos de hasta 3000 bastones. Estas
células conectan conos con bastones, e inhiben
segln algunos autores, a estos ultimos en
condiciones fotépicas. Sin embargo, el hecho
de la independencia eléctrica de axén y
dendritas entra en contradiccion con esta
hipotesis.

En la retina de los primates, que carece de
células horizontales sin axén, se clasificaron las
horizontales en dos tipos funcionales de células
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de axon corto, segln sus contactos con los
fotarreceptores (Kolb y col. 1980; Gallego, 1986;
Boycott y col. 1987; Mariani, 1985):

Células horizontales de axon corto tipo | (H1)

Conectan con sus dendritas pediculos de los
tres tipos de conos, mientras que su axoén
penetra en el complejo sindptico de los
bastones.

Células horizontales de axén corto tipo Il (H2)

Sus dendritas recogen informacion de conos
y su axon, retorcido y ampliamente ramificado.
se introduce Unicamente en las invaginaciones
de los pediculos de cono. Cada celula horizontal
de tipo H2 recibiria informacion de un solo tipo
de conos, y por tanto estas células estarian
implicadas en la vision del color. Las células
horizontales provocan las respuestas antago-
nicas en la bipolar.

Hace aproximadamente un decenio, Kolb et al
(1992, 1994) describieron un nuevo tipo de célula
horizontal, en la retina humana, que denominaron
célula horizontal H3. Como caracteristicas
morfoldgicas mas sobresalientes, sus dendritas son
mas abundantes en un 30% que las de H1, y de
diametro mas ancho (fig. 8). El estudio se hizo
mediante tincion de Colgi, combinado con un
moderno anélisis fractal del patron dendritico de
su arborizaciéon (Fernandez et al, 1994).
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Fig. 8. Los tres tipos de células horizontales en la retina de primate

{adaptado de Kolb y Fernandez, 2002)

Respuesta eléctrica en las horizontales

En las células horizontales no se han
detectado hasta la fecha potenciales de accion.
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En la mayor parte de las especies responden
con una despolarizacion o una hiperpolarizacion,
segln la longitud de onda incidente. En primates
su respuesta es en todos los casos hiperpola-
rizante. Mediante las conexiones transversales,
estas células modulan la respuesta del sistema
fotorreceptor-bipolar. En gran parte, las
conexiones entre células horizontales se
efectian mediante sinapsis eléctricas y estas
células. pueden mediar en la informacion lateral
transferida a larga distancia. La accién
inhibidora de la célula horizontal es la que
modula las interacciones antagoénicas entre
zanas retinianas concéntricas (fotorreceptores
centrales y periféricos) En la zona limitrofe entre
iluminacién y oscuridad, las diferencias de
polarizacion de las membranas de los
fotorreceptores son maximas. La célula
horizantal aumenta el contraste entre las dos
zonas, facilitando la distincion de contornos. Este
mecanismo es la base de la discriminacion del
contraste, y se repetira sucesivamente en los
niveles superiores para amplificar el contraste
claridad-oscuridad. Asi pues, el antagonismo
centro-periferia que tiene lugar en varios tipos
celulares de la via visual. es la forma que
emplea el sistema visual para la «deteccion de
bordes», independientemente de cual sea el
nivel de iluminacién.

En 1953, Svaetichin descubre unos potenciales
lentos y graduales en las células horizontales,
denominados luego potenciales S (slow), que
atribuye en un principio a los fotorreceptores.
Kaneko. en 1970, determina su origen en
células horizontales de teledsteos (fig. 9). Estos
potenciales se propagan a través del plexo de
las horizontales sin axdn, mediante un
acoplamiento eléctrico a partir de uniones
hendidas. Responden a dos tipos funcionales:
horizontales tipo L (respuestas a la luminosidad).
Su respuesta es hiperpolarizante tanto para luz
blanca como para luces monocromaticas de
cualquier longitud de onda. En los mamiferos,
las respuestas hiperpolarizantes son de diferente
grado, segun la longitud de onda del estimulo;
horizontales tipo C (respuestas al color). Dan
respuestas hiperpolarizantes para unas
longitudes de onda y despolarizantes para las
que corresponden a los colores opuestos, No
existen en mamiferos,

Respecto al tipo de neuratransmisor gue
liberan las células horizontales, estudios en
peces teledsteos, revelaron que las células
horizontales liberan GABA como neurotrans-
misor en los mecanisimos de retroalimentacion
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fig. 9. Potenciales "S" de la retina de la carpa dorada: AB,
deltipo "L" (acromdticas): CDE del tipo "C” 0 crométicos
{de Tresguerres, 1992).

sobre los fotorreceptores. En primates, se ha
confirmado recientemente que, de forma
similar, la célula horizontal estaria secretando
GABA en ambiente de oscuridad, el cual
hiperpolarizaria a los fotorreceptores. Al incidir
la luz, se inhibiria la secrecion de GABA, con lo
que el fotorreceptor se despolarizaria. Por tanto,
son las células horizontales las que modulan el
mensaje visual en Su primera etapa (Quian et
al, 1993).

En sintesis las células harizontales
desempenan funciones primordiales para la
modulacién del mensaje visual en la primera
etapa, puesto que adaptan a los fotorreceptores
a la intensidad luminosa contribuyen a la
formacion del campo receptor antagonico de
bipolares y ganglionares. lo que coadyuva en
el fenomeno de discriminacion del contraste.
En especies de vertebrados no primates
contribuyen a la discriminacion del color.

En la primera sinapsis de la retina se organiza
la senal visual en su aspectos espaciales. En una
proxima publicacion se analizara la resolucion
temporal de dicha senal mediante el sistema
de amacrinas-ganglionares.
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