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INTRODUCCION 

El camaleón es un reptil lepidosaurio del suborden de los saurios vermi

lingues que se encuentra distribuido en 85 especies sobre las zonas templadas 

del globo terráqueo. El camaleón común (Chamaleo . chamaleo), difundido en un 

habitat que queda comprendido entre el norte africano, Asia Menor, Siria, Ara

bia, Islas del Mediterraneo Oriental y Sur de España, es una especie ovipara 

cuya hembra pone, una vez al año, en los meses de Agosto-Septiembre, del orden 

de 20 á 40 huevos. 

Otra especie muy llamativa la constituye el camaleón de Jackson (Chamaleo 

j'acksoni) distribuido en el este africano e Isla de Madagascar, cuyos ejempla

res alcanzan hasta 75 cms. de longitud estando provistos de tres prominencias 

frontales que les proporciona un aspecto de animal ant±diluviano. 

La capacidad defensiva del camaleón en el habitat que ocupan se fundamen

ta en la inmovilidad y el mimetismo cuya efectividad se ve mermada ante el más 

importante depredador que posee: el hombre. El desarrollo turistico y tecnoló

gico de las regiones geográficas antes mencionadas afectan seriamente el medio 

ecológico del camaleón con la consecuente desaparición de gran número de indi

viduos. 

El animal posee un gran desarrollo del sistema visual siendo capaz de mo

vilizar asinergicamente sus ojos, caracteristica que aunque propia de los ver

tebrados inferiores, alcanza en el camaleón su máximo desarrollo (Rochon-Duvi~ 

neaud 1943). El animal dispone de amplios movimientos de sus globos oculares 

pués además de que éstos sobresalen 2/3 fuera de sus orbitas (Rochon-Duvigneaud 

1943), son accionados por un delicado y preciso sistema de 10 músculos extrao

culares (Arnbrosiani y col. 1980). Para el enfoque de su presa y subsiguiente 

lanzamiento de su lengua, el camaleón realiza un proceso de convergencia que 

no es imprescindible toda vez que las experiencias de enucleación y de modifi

cación de sus condiciones ópticas de visión demuestran que el animal puede me

dir la distancia tanto monocular como binocularmente (Harkness 1977). El cama

león posee una fovea retiniana altamente desarrollada comparable a la que pre

sentan las aves de presa, reconocidas como de una gran capacidad visual. 
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El presente estudio es un resumen de las investigaciones que hemos reali

zado sobre la organización citológica de la retina del camaleón, análisis que 

hemos juzgado de interés ya que la información concerniente a la misma es ex

traordinariamente reducida. En efecto, dejando aparte algunos estudios sobre 

detalles citológicos, la organización estructural de la retina es sólo conoci

da a través de las primitivas investigaciones de Borysiekiewicz (1899), Muller 

(1857), . Kraus~ . (189,2) y Cajal (1892). El estudio de este último autor sobre la 

fovea retiniana .del camaleón se considera, a pesar de su cortedad, un estudio 

clásico en el que se fundamentan las descripciones que se hacen de la retina 

de dicho animal (Rochon-Duvigneaud, 1943) • 

,. 

1 
i . 
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·· ·· . 

Citologia de la fóvea de la retina del camaleón. Tomado de Cajal 1892 
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El esquema recoje los diferentes tipos de células observadas por nosotros 
en la retina del camaleón desde los niveles centrales a los más periferi
cos: rn, células de Muller; c , diferentes tipos de conos; h, células hori
zontales; b, células bipolares; i, célula interplexiforrne; a, células arna 
crinas; d, célula tipo Doqiel (ganglionar desplazada) ;s, célula intrap le: 
xiforne; 9, células 9an9lionares. 
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Analizaremos a continuación los distintos tipos de células retinianas que 

han cubierto nuestras observaciones. 

FOTORECEPTORES. 

Una de las caracteristicas esenciales de la retina del camaleón, es la de 

poseer un único tipo de fotoreceptor, representado por los conos (Muller, 1862; 

Krause, 1892; Rochon-Duvigneaud, 1943). Los estudios de Cajal (1892, 1972) de~ 

criben estos receptores como elementos extremadamente largos y delicados, sie~ 

do sus segmentos interno y externo de igual grosor a nivel de la retina cen

tral. Posteriormente, Borysiekiewicz (1899), clasifica estos conos en cinco ti 

pos diferentes. Un primer grupo de ellos de grueso cuerpo oval cuyo paraboloi

de no se tiñe con el ácido ósmico, un segundo grupo, constituido por los conos 

dobles, un tercer grupo de conos con pequeño cuerpo oval/ y otro grupo caracte

rizado por la ausencia de cuerpo oval mientras que el Último tipo de cono esta 

ria representado por los conos de la fovea. Recientes estudios sobre la retina 

del camaleón efectuados con el método de Golgi (Armengol, Prada y Génis-Gálvez, 

1978 a y b; Génis-Gálvez, Armengol y Prada,1979a), muestran la existencia de 

tres tipologias bien definidas de conos, en base a la longitud de su axón y al 

grosor de su pediculo sináptico a nivel de la capa plexiforme externa. 

Los conos de la fovea de la retina del camaleón, finos y estilizados, po

seen un grosor muy similar entre sus segmentos externo e interno (Lam. I, fig. 

3), continuandose este Último con una fibra externa de considerable longitud, 

tras una acusada incurvación a nivel de la membrana limitante externa. Esta fi 

bra externa, de caracter dendrítico (Armengol y cols. 1978, b), presenta infl~ 

xiones o tortuosidades más o menos acusadas a nivel de la capa nuclear externa, 

debidas a la existencia a este nivel de los perikarios de los otros conos. A 

un nivel central en la retina, los conos aumentan el grosor, tanto de su seg

mento externo como del interno,, que siguen siendo sensiblemente iguales en ta

maño. Estos conos a nivel de la membrana limitante externa poseen un ligero e~ 

grosamiento del que en dirección tangencial emerge su dendrita o fibra externa 

(Lam. I, fig. 2), que tras un trayecto más o menos largo y flexuoso, finaliza 

en un perikario fusiforme u oval que se ubica a varios niveles, tanto en la c~ 

pa nuclear externa como en la capa de Henle. Esta capa, descrita en la fovea 

del camaleón como exclusivamente fibrilar (Cajal 1892, 1909), ha sido conside

rada recientemente, y a partir de estudios efectuados con microscopia electró-
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nica, como una modificación de la capa nuclear externa de la retina de los ani 

males vertebrados (Armengol y cols. 1978 b). Otra morfología de fotoreceptor 

puede ser detectada a este nivel retiniano central. Se trata de conos de grue

so segmento interno, que se continua con un perikario redondeado o ligeramente 

piriforme, a traves de un cuello existente a nivel de la membrana limitante ex 

terna (Lam. I, figs. 4 y 5). Dichos conos pueden ser considerados similares. a 

los descritos por Borysikiewicz (1899) como primer tipo de conos (vease pag. 

4), o como elementos accesorios del cono doble, cuyo componente princ1pal no 

se ha impregnado con la plata. El axón o fibra interna de estos fotorecepto

res, emerge de una de las porciones laterales del polo vítreo del perikario en 

angulo recto, iniciando asi su trayecto tangencial hacia la capa plexiforme ex 

terna. 

Los conos de la retina periferica del camaleón, son más gruesos y robus

tos que los de la retina central (Lam. I, figs. 6, 9, 11 y 13). Su perikario, 

de morfología fusiforme, se continua con el segmento interno mediante un pequ~ 

ño cuello a nivel de la membrana limitante externa , que representa en estos fo 

toreceptores, a la fibra externa de los conos foveales y parafoveales. El cit~ 

do estrechamiento, es menos aparente en las zonas retinianas más perifericas, 

faltando incluso a este nivel (Lam. I, figs. 9, 11 y 15). Asimismo, es posible 

observar algunos conos finos y estilizados muy similares a los de la fovea y 

la retina central, que ubican su perikario entre los axones de los restantes 

fotoreceptores (Lam. I, fig. 6), estos serian l os compone ntes principales de l 

cono doble. En estos niveles perifericos, la capa de Henle es de menor grosor, 

mientras que los axones que discurren a s u través son más tangenciales que l os 

de la retina central (Cajal, 18 9~ , 1909; Armengol y cols . 1978 b). 

La observación de la retina periferica del camaleón con la técn i ca de con 

traste interferencial de Nomarski, revela algunos núcleos de los conos por fue 

ra de la membrana limitante externa (Lam. I, fig . 1, flecha), tal y como los 

recogen gráficamente Rochon-Duvigneaud (1943, fig. 266) y Armengol y cols . 

(1978 b). Destaca asimismo, el gran tamaño que alcanza e l paraboloide de algu

nos fotoreceptores (Lam. I, fig. 1). 

Los conos de la retina del camaleón, han sido clasificados en tres tipos 

distintos segun la longitud de su axon y el grosor de s u terminal s inaptica 

(Armengol y cols . 1978 a y b; Génis-Gálvez y cols.1 97~; , ). Los conos tipo I, p~ 

seen un axón de largo recorrido, 450 a 500 micras, por la capa de Henle de l a 
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retina central. El tipo II, presente en la retina central y periferica, cuyo 

axón es de una longitud media de 350 a ~90 micras (Lam. I, figs. 10 y 12). E~ 

tos fotoreceptores se caracterizan por la ausencia de fibra externa, que queda 

sustituida por un pequeño cuello a nivel de la membrana limitante externa. En 

este caso, el axón o fibra interna es el responsable de la oblicuidad caracte 

ristica de estos conos . El último tipo de fotoreceptor segun la longitud de 

su axón, o tipo III, se ubica en la retina periferica. Estos conos se caracte 

rizan por carecer de una delimitación clara entre sus segmentos internos y 

sus perikarios (Lam. I, fig. 16), aunque en ocasiones presentan una pequeña 

muesca o estrechamiento a este nivel (Lam . I, fig. 17). El axón emerge de una 

de las caras laterales del perikario, con un segmento inicial grueso y facil

mente identificable (Lam. I, fig. 17, flecha). Estos axones, poseen un tamaño 

medio de 100 a 120 micras en su trayecto hacia la capa plexiforme externa. En 

las regiones más perifericas -de la retina, los conos poseen algunas caracte

risticas que los individualizan. Sus segmentos internos, de considerable gro

sor, se continuan casi insensiblemente con el perikario, del que parte un axón 

grueso, de trayecto corto y flexuoso (Lam . I, fig. 9, 11, 13 y 15). Estos axo

nes emergen del polo vítreo del perikario, efectuando en ocasiones una pequeña 

inflexión recurrente, antes de tomar su dirección definitiva (Lam. I, figs. 9 

y 11). Durante su recorrido por la capa de Henle, pueden efectuar inflexiones, 

e incluso caprichosos bucles, antes de finalizar en la capa plexiforme externa 

(Lam. I, fig. 8). 

Los engrosamientos terminales de las fibras de los conos, son pequeños y 

no poseen procesos basilares (Cajal, 1972; plancha VI, fig. 15), finalizando 

en dos estratos en la capa plexiforme externa, donde contactan con dos hileras 

de expansiones correspondientes a las terminales de las células bipolares (Ca

jal, 1972). En nuestras observaciones, destacan dos tipos bien definidos de ba 

ses o pediculos sinápticos de los conos de la retina del camaleón. De un lado, 

en la fovea y zonas parafoveales, los axones de tipo I y II finalizan en pe

queños pediculos sinapticos a nivel de la capa plexiforme externa (Lam. I, fig. 

14) (Armengol y cols. 1978 a y b). Asimismo, los conos cuyo axón es de tamaño 

mediano, o tipo II, poseen tambien en la retina central, bases terminales de 

medio (Lam. I, figs. 12 y 13) y gran tamaño, que pose en en las secciones verti · 

cale s una morfología piriforme (Lam. I, fig. 7). Los conos de tipo III, o de 

axón corto, finalizan a nivel de la capa ple xiforme externa en un pedículo si

naptico de gran tamaño, de forma esferica (Lam. I, fig. 17), u oval (Lam. I, 
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fig. 9). 

Los pediculos sinápticos de los conos, se caracterizan por poseer al me

nos dos procesos basilares de diferente tamaño y orientación. Asi, la observ~ 

ción de retinas en plano, revela la presencia de peque~as bases con dos o tres 

expansiones basilares de pequeño tamaño polarizadas hacia un lado del pedicu

lo, normalmente la porción de este que mira hacia la periferia retiniana (Lam. 

I, fig. 23), o bien, expansiones asimismo pequeñas que emergen de los polos 

opuestos de la base ( Lam. I, fig. 24), pudiendo ser estos procesos de mayor ta 

maño (Lam. I, fig. 25). Otras bases, también de pequeño tamaño, 1-1'5 micras, 

poseen un mayor número de procesos basilares que emergen de ella en forma ra

diada (Lam. I, figs. 26 a 30). Algunos de estos , de grosor uniforme, finalizan 

individualmente en un pequeño botón o engrosamiento sináptico (Lal!\. I, fig. 

26), otros procesos basilares, asimismo individuales y de menor grosor, fina

lizan también en un delicado botón, tras un trayecto más o menos rectilineo 

(Larn. I, fig. 27). En otras ocasiones, los procesos basilares se dicotornizan, 

en expansiones finas que finalizan tambien en un epqueño botón, tras un reco

rrido de tamaño variable(Larn. I, figs. 29 y 30, flechas). En conjunto, los pr~ 

ceses basilares amplian el radio del campo sinaptico del fotoreceptor, que pa

ra estas bases de pequeño tamaño oscila entre 3 y 5 micras. 

Las bases de gran tamaño, entre 2 y 3 micras, parecen un plexo fibrilar 

más complejo, que se forma por sucesivas dicotornias de varios procesos basil~ 

res principales en número variable de 3 a 5, siendo poco frecuente la observ~ 

ción de procesos basilares micros. Estos plexos basilares, se encuentran for

mando en ocasiones campos sinápticos de pequeño tamaño, alrededor de 4 micras 

(Larn. I, figs. 18 y 19), mientras que en otros casos amplia enormemente dicho 

campo que oscila entre 6 o más micras (Lam. I, fig. 20 a 22). En estas bases 

de gran campo dendrítico suele existir un proceso basilar, bien principal o c~ 

mo rama dicotómica de alguno de ellos, que posee un mayor recorrico que el res 

to, finalizando asimismo en un botón sinaptico de mayor grosor que los demás 

(Lam. I, figs. 20 y 21, flecha), o en una dicotomia terminal (Lam. I, fig. 22) 

La capa plexiforme externa, quedaria pues constituida, corno una gran ma

lla fibrilar que ampliaria enormemente el campo de difusión de los impulsos de 

los fotoreceptores, facilitando asi su interconexión a nivel de las células ho 

rizontales y bipolares (vease pag.15a23.) .Contrariamente a lo que postuló Cajal 

(1892, 1909, 1972), segun el cual, la ausencia de apendices basilares, manten

dria la individualidad del impulso transmitido por los conos, a traves de toda 
Fundación Juan March (Madrid)
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la capa nuclear interna. De otro lado, la existencia de un solo tipo de foto

receptor, representado por los conos (Muller, 1862; Krause 1892; Cajal 1892 y 

1972; Rochon-Duvigneaud, 1943; Armengol y cols. 1978 a y b; Génis-Gálvez y 

cols.1979a), y el gran trayecto de sus axones, son las tres caracteristicas 

esenciales de las células visuales de la retina del camaleón. 

Ultraestructuralmente, pueden distinguirse dos tipos de conos en la reti

na del camaleón, representados por los conos simples y los conos dobles. En am 

bos tipos, la morfología de sus segmentos externos es identica y similar a su 

vez a la descrita para las diversas especies animales (De Robertis and Lasans

ky, 1961; Cohen, 1963, Nilsson, 1965; Dowling, 1967; Gayoso y cols., 1977; Ki~ 

ney and Fisher, 1978). Dichos segmentos consisten en una pila densa de discos 

de doble membrana que contienen los pigmentos visuales (Young, 1976). 

Los discos que componen los segmentos externos de los conos del camaleón, 
o 

poseen unas dimensiones que oscilan entre 100 y 120 A, mostrando dicho segmen-

to una estriación repetida cada 180-190 A (Lam. II, fig. 1, recuadro), estas 

dimensiones son equiparables a las encontradas por De Robertis y Lasansky 

(1961) en el ratón, y Nilsson (1965) en la rana pipiens. 

Los iniciales estudios ultraestructurales de los discos membranosos del 

segmento externo de los fotoreceptores, mostraron su morfología pentalaminar, 

correspondiente a la fusión de dos unidades de membrana (Moody and Robertson, 

1960, Sjostrand, 1960), conservandose no obstante su separación a nivel de los 

extremos del disco (Dowling, 1967). Esta fusión de membrana, estaria provocada 

por las técnicas histológicas usuales. Asi, posteriores estudios, muestran la 

existencia de un espacio intrasacular evidente. No obstante los estudios me

diante criofracturas de los segmentos externos de los bastones, indican una to 

tal oclusión del lumen en los citados saculos (Yamada, 1979). Segun se despre~ 

de de nuestras observaciones (Lam. II, fig. 1, recuadro), los saculos del seg

mento externo de los conos de la retina del camaleón, mantienen constantemente 
o 

un espacio intrasacular de 20 A, poseyendo las membranas del disco un tamaño 
o 

de 45 a 55 A, dimensiones muy similares a las observadas en otros animales y 

con el uso de diversas técnicas (Nilson, 1965; Blaurock and Wilkins, 1969; Gras 

and Worthingyon, 1969; Vanderkooi and Sundaralingan, 1970). 

Los discos del segmento externo de los conos se continuan con la membrana 

plasmatica, hecho claramente evidenciado en su porción basal (Lam. II, fig. 1, 

flecha). Esta característica de los conos, es compartida con los bastones en 
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esta porción basal, mientras que en las porciones más esclerales del segmento 

externo, los discos de los bastones se muestran como saculos independientes, 

tanto en los mamíferos como en los vertebrados inferiores (Cohen 1963, 1969; 

Dowling 1967; Young 1969). 

La conexión del segmento externo y del segmento interno de los fotorecep

tores, se efectuan mediante un cilio modificado de situación excentrica (Lam. 

II, fig. 1). Nuestras observaciones ratifican la ausencia de filamentos centra 

les en este cilio, tal y como describen varios autores, tanto en animales ver

tebrados como invertebrados (Cohen, 1960, 1961, 1965; Brown et al. 1963; Eakin 

1965; Thurm, 1965; Wersall, Folck and Lundquist, 1965; Holmberg, 1970; Mason, 

Fager and Abrahamson, 1973). En los mamiferos, un segundo puente citoplasmati

co conecta ambos segmentos del fotoreceptor, estando separado del cilio conec

tor mediante un canal abierto al espacio extracelular (Richardson, 1969; Rodi

eck, 1973). Los conos de la retina del camaleón, al igual que los de la retina 

humana (Cohen, 1965), no poseen este segundo puente de unión (Lam. II, fig. 1). 

El segmento externo se encuentra rodeado perifericamente por una serie de finas 

expansiones citoplasmicas del segmento interno (Lam. II, fig. 1, pe), denomina

dos procesos calicales por Cohen (1963). Dichos procesos parecen poseer un pa

pel puramente mecanico, impidiendo la rotación del segmento externo sobre el 

eje excentrico representado por el cilio de conexión (Rodieck, 1973). 

La caracteristica que define quizas con mayor claridad las diferencias en

tre los segmentos externos de los conos y bastones, radica en el hecho de su co 

municación o no con el espacio extracelular. Asi, el uso de marcadores extrace

lulares, evidencian esta caracteristica en función de su penetración o no pene

tración entre los saculos del segmento externo. El lantano ha sido utilizado 

para este fin en la retina de los vertebrados, tanto en mamiferos como no mami

feros (Cohen, 1968, 1970). En todas las ocasiones, el citado marcador se ha in

filtrado en los segmentos externos de los . conos mientras que a nivel de los bas 

tones, se encuentran extracelularmente, dando imagenes de exclusión muy caracte 

risticas. Laties and Liebman (1970) usando como marcador el amarillo proción, 

llegan a los mismos resultados al observar, mediante microscopio de fluorescen

cia, a los segmentos externos de los conos como una superficie brillante amari

llo-anaranjado, mientras que los bastones solo aparecen bordeados por una fina 

linea externa de similar coloración. Nuestras observaciones, usando lantano co

mo marcador extracelular, muestran que los segmentos externos de los fotorecep-
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tores de la retina del camaleón, poseen todas las relaciones caracteristicas 

de los conos con el espacio extracelular (Lam. II, fig. 2). De otro lado, no 

han sido observadas imagenes de exclusión similares a las que presentan los 

bastones. Este hecho, ratifica que los unicos receptores de la retina del cama 

león son los conos. 

Los conos de la retina de algunos animales vertebrados, presentan en la 

porción escleral de sus segmentos internos, una gota de inclusión lipídica de 

morfología esferica u oval, observandose a veces, con una morfología piriforme, 

sobre todo en los peces teleosteos (Berger, 1966). Gotas diversamente colorea

das han sido descritas en varios vertebrados, como en las aves diurnas, donde 

se han detectado gotas de coloración roja, amarilla, verde y amarillo-verdosa 

(Meyer, Cooper and Gernez, 1965; Gallego, 1976; Gayoso, Diaz-Flores y Garrido, 

1978; Armengol, Prada, Génis-Gálvez, 1979). Algunas de estas gotas, se encuen

tran distribuidas en todos los campos retinianos con la misma densidad, mien

tras que otras presentan una distribución topografica caracteristica (Duke-El

der, 1958; Meyer and May, 1973). La presencia de gotas coloreadas es propia de 

los animales de habito diurno, en algunos de los cuales, como en las aves diur 

nas, no ha podido detectarse la existencia de gotas coloreadas (Meyer y cols. 

1965; Gallego, 1976; Gayoso y cols, 1978; Armengol y cols. 1979). Por el con

trario, las gotas incoloras y amarillentas, parecen ser las unicas existentes 

en las retinas de las aves de hábito nocturno (Gallego, 1976) • Los estudios 

bioquimicos actuales, revelan que las gotas de grasa incoloras, se encuentran 

constituidas por lipidos insaturados, mientras que diversos carotenoides, se

rian los responsables de los diversos colores encontrados en las mismas (Cou

lombre, 1958; Meyer y cols. 1965). 

La misión fisiológica de las gotas lipidicas, se han relacionado clásica

mente con la visión del color, al actuar como filtros de absorción y condensa

ción de los rayos luminosos, disminuyendo de este modo las posibles aberracio

nes cromáticas. También se les atribuye el papel de aceptares de hidrogeno pa

ra el proceso de respiración (Walls and Judd, 1933; Meyer y cols. 1965; BoWina

ker and Knowles, 1977). 

Los estudios realizados en la retina del camaleón, describen la presencia 

de un único tipo de gota de grasa (Rochon-Duvigneaud, 1943; Armengol, Prada y 

Génis-Gálvez, 1980 a) • Aunque en ocasiones, es posible encontrar ligeras vari~ 

cienes ultraestructurales entre ellas (Génis-Gálvez, Armengol y Prada, 1979d). 
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Las gotas de grasa se ubican tanto en los conos simples, como en el cono 

principal de los conos dobles, estando ausentes siempre en el componente acce 

serio de dichos conos. Independientemente de su ubicación, en uno u otro tipo 

de cono, las gotas de grasa poseen una morfologia ovalada, con unas dimensio

nes que oscilan alrededor de 3'5 micras para su eje mayor, y de 1'5 micras p~ 

ra su eje menor. Dicho eje mayor, adquiere una disposición transversal con 

respecto al eje longitudinal del fotoreceptor ( Lal'\. II, fig. 3) . La matriz 

lipídica finamente granulosa, presenta una electrodensidad muy homogenea, en

contrandose en ocasiones, suaves veladuras de mayor densidad en su interior. 

La membrana que envuelve a las gotas de grasa, irregularmente uniforme, 

presenta en gran número de ocasiones, refuerzos o puntos densos de unión con 

las membranas externas de las mitocondrias que la rodean (Lam. II, fig. 3,fl~ 

chas cortas).Estas mitocondrias, circundan a la gota en todo su perimetro. 

Aquellas mitocondrias que se ubican en el límite escleral de la gota, son pe

queñas, con crestas tubulares y poseen asimismo un eje mayor transversal. 

Las mitocondrias que componen el elipsoide del cono son de mayor tamaño, 

y en las regiones internas del mismo, son esfericas o pleomorfas, mientras que 

en las porciones externas poseen una morfologia oval o alargada. Destaca la 

disposición transversal de las mismas conforme más escleralmente se situen en 

el elipsoide, colorandose sus crestas paralelas al eje mayor de la mitocondria 

(Lam. II, fig. 3 E), siendo frecuente observar adhesiones entre las membranas 

mitocondriales a este nivel. Asimismo, se detecta una mayor electrodensidad de 

la matriz mitocondrial en estas porciones esclerales. Al igual que en el lími

te externo o escleral, las mitocondrias que se situan en su límite interno son 

también de disposición transversal (Lam. II, fig. 3, flecha). 

El interior de la gota de grasa, presenta frecuentemente invaginaciones 

de su membrana, con un contenido menos electrodenso que el resto de la matriz 

lipidica, destacando la ausencia de mitocondrias a nivel de las citadas invag~ 

naciones membranosas (Lam. II, fig. 3, fl·echas cortas) . 

Se ha resaltado la Íntima relación existente entre las gotas lipídicas y 

las mitocondrias del elipsoide, habiendose propuesto un origen mitocondrial 

para las citadas gotas, segun un mecanismo de degeneración grasa mitocondrial 

(Berger, 1966), o mediante un proceso de secreción sin alteración mitocondrial 

(Pedler and Tansley, 1963). En la retina del pollo, se ha postulado la coexis

tencia de ambos mecanismos, aunque no se han detectado imágenes de transforma-
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ción mitocondrial (Gayoso y cols., 1977, 1978). Recientemente, se ha propuesto 

dos procesos diferentes de formación para dichas gotas. Uno de ellos consiste 

en la fusión de varias mitocondrias y posterior degeneración grasa de las mis

mas. El otro mecanismo consiste en la fusión unimitocondrial previa transforma 

ción grasa de las mismas (Armengol y cols. 1979). 

Al igual que en los teleosteos (Berger, 1966, Kunz and Wise, 1978), las 

mitocondrias del elipsoide de los conos de la retina del camaleón, poseen un 

gradiente de maduración vítreo-escleral, pudiendose considerar a las gotas co

mo un estadio final de mitocondria modificada, tal y como propone Berger (1964, 

1966) en la retina del guppy. No obstante, la existencia de contactos entre la 

membrana de las gotas de grasa y las mitocondrias, parece indicar un mecanismo 

de mantenimiento del contenido lÍpidico de las gotas, mediante un proceso de s~ 

creción sin alteración mitocondrial, similar al propuesto en la retina del gec

ko (Pedler and Transley, 1963). 

En el interior de las gotas de grasa de la retina de la rana, se ha dete~ 

tado autorradiograf icamente la presencia de proteinas de las laminillas del 

misl!O (Young, 1976). La observación de pequeñas dehiscencias en la membrana de 

las gotas (Lam. II, fig. 3) (Armengol y cols., 1979), y la existencia del mee~ 

nismo de renovación anteriormente citado, hacen pensar en una salida parcial 

del contenido de esta matriz hacia porciones mas esclerales del fotoreceptor. 

Hecho que podria asociarse al transporte proteico y a la renovación del conte

nido lipídico de las !amelas del segmento externo del cono (Armengol y cols. 

1980 a). 

El paraboloide de los conos de la retina del camaleón, al igual que los 

de la retina de otros vertebrados, estan compuestos por una red compleja de re

ticulo endoplasmico liso que encierra un gran número de particulas de glucogeno 

(Génis-Gálvez y cols., en preparación). Nuestras observaciones coinciden con 

las efectuadas por Nguyen y Nguyen (1970), al detectar cuatro estadios o formas 

del paraboloide segun exista un predominio reticular o un predominio glucogéni

co. Estas cuatro fases se ubican en un orden sucesivo, dependiendo mas de la 

fisiológia del cono en el momento de la fijación, que de caracteristicas morfo

lógicas específicas para cada fotoreceptor. 

El mioide es la zona de conexión entre el segmento interno y el perikario 

del cono, a nivel de la membrana limitante externa. En esta región se ubican 

normalmente el aparato de Golgi, una gran cantidad de ribosomas y cisternas de 
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reticulo endoplasmico rugoso. Asimismo, el gran número de microtÚbulos existen 

tes a este nivel, otorga unas caracteristicas contractiles especiales a esta 

porción del cono (Warren and Burnside, 1978). En el camaleón, y sobre todo a 

nivel de la fovea y zonas parafoveales, este mioide conecta con la fibra exter 

na, de caracter típicamente dendrítico (Génis-Gálvez y cols., en preparación). 

Los estudios autoradiograficos con aminoacidos marcados, han demostrado 

que la sintesis proteica del fotoreceptor se realiza en el mioide (Young 1967, 

Young and Droz, 1968, Young, 1976). 

En los conos de los peces teleosteos, se han descrito cisternas intímamen 

te relacionadas con la membrana plasmática del fotoreceptor (Engstrom, 1963; 

Berger, 1967). Estas cisternas sublerrunales estan también presentes en los co

nos del camaleón (Lam. II, fig. 3, C.S.L.). Dichas estructuras han sido obser 

vadas en varias neuronas retinianas (Missotten, 1965; Dowling and Boycott, 

1966; Stell, 1967; Raviola and Raviola, 1969; Fisher and Goldman, 1975; Armen

gol, Prada and Génis-Gálvez, 1980 b). Aunque el significado funcional de dichas 

cisternas no esta esclarecido en la actualidad, han sido relacionadas con los 

procesos metabolicos a nivel de la membrana plasmatica, asi como con la renova 

ción de la misma (Rosenbluth, 1962; Herndon, 1963; Sloper, 1973; Sumner, 1975; 

Watanabe and Burnstock, 1976; Armengol et al. 1980 b). Las particulares carac

teristicas de estas cisternas de los fotoreceptores, asi como su situación in

termedia entre la zona de su sintesis proteica o mioide y el segmento externo 

hacen pensar en su activa participación en el transporte de las proteinas sin

tetizadas que van a intervenir en los procesos de renovación de las lamelas 

del segmento externo del fotoreceptor. 

La membrana limitante externa esta constituida por la unión mediante con

tactos desmosomicos especializados de las células de Muller entre si y con los 

fotoreceptores (Prada, Armengol y Génis-Gálvez, 1979; Tonus and Dickson, 1979) • 

A nivel de estos contactos, los microtubulos del mioide del cono, adoptan una 

orientación paralela a la unión (Lam. II, fig. 4, flecha). 

La inyección de particulas electrodensas, tales como el dioxido de torio 

o la ferritina, en el interior del vítreo, muestran la existencia de una via 

de difusión intrarretiniana, a nivel del espacio intercelular existente entre 

las células de Muller (Smelser, Ishikawa and Pei, 1965). Los estudios "in vi

tre" sobre la difusión de ferrocianuro en la retina, efectuados con microsco

pia electronica, demuestran que los deposites densos de ferrocianuro de cobre 
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penetran a nivel de la membrana limitante interna, no ocurriendo este fenómeno 

en la membrana limitante externa (Lasansky and Wald, 1'962). Nuestras observa

ciones usando lantano como marcador extracelular, evidencian, no obstante, la 

difusión del mismo en los desmosomas que forman la membrana limitante externa 

(Lam. II, fig. 5, flechas). 

Otra de las caracteristicas distintivas de los conos de la retina del ca

maleón, es la longitud de sus fibras internas o axones, que discurren de un m~ 

do tangencial por la capa de Henle has ta finalizar en las bases que forman la 

capa plexiforme externa (vease pags. 6 y 7) . 

La capa de Henle se define como una zona meramente fibrilar (Armengol y 

cols. 1978 a). Al microscopio electrónico, los paquetes de fibras que constit~ 

yen dicha capa, estan formados por axones (Lam. II, fig. 6, a, A) y por expan

siones gliales (Lam. II, fig. 6, m) (vease pag.53 ) . Los axones de los conos 

poseen diversos tamaños, destacando fundamentalmente un tipo pequeño con un 

diámetro de unas 0'6 micras (Lam. II, fig. 6, A). Ambos tipos se caracterizan 

por agruparse en un patrón estructural en forma de lobulillo, cuyo centro está 

ocupado por un axón de pequeño diametro, rodeado normalmente de 4 ó 5 axones de 

mayor diametro (Lam. II, fig. 6, flechas). Los axones de pequeño tamaño, parecen 

corresponderse con los axones del tipo I, y los de mayor diámetro con los del 

tipo II. Los estudios realizados sobre la ultraestructura de los axones de los 

conos de la retina, señalan la existencia de una distribüción uniforme de los 

microtubulos en su interior (Kuwabara, 1965). Los axones tipo II, son sensible

mente iguales a los descritos con un número aproximado de 250 microtubulos. No 

obstante, los axones tipo I, poseen una menor cantidad de microtubulos, entre 

50 y 100. 

Los axones de los conos que se situan durante su trayecto en las proximi

dades de la capa plexiforme externa, muestran la transición de axón a base, en 

la que destaca una disminución en el número de microtubülos y un acúmulo inici

al de vesiculas sinapticas (Lam. II, fig. 6, flecha) (Armengol y cols., 1978 

b). 

La retina del pollo posee un patrón de organización de los fotoreceptores 

de tal modo que a nivel de sus segmentos externos, adoptan una disposición ge.o

metrica en hexagono o pentagonos, en los que los vertices estarian ocupados 

por los distintos tipos de fotoreceptores, existiendo a la vez un receptor que 

ocuparia el centro de esta estructura (Morris, 1970). Debido a que el camaleón 
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solo posee conos en su retina, la sustitución de los diversos receptores que 

ocupan los vertices y el centro de esta estructura, por conos, daria una ilna

gen que se corresponderia fielmente con la estructuración en lobulillos de los 

axones de estos fotoreceptores a nivel de la capa de Henle (Armengol y cols., 

1978 b). 

La capa plexiforme externa, de la retina del camaleón, se caracteriza por 

poseer un único estrato sinaptico, cuyos elementos presinapticos se encuentran 

constituidos por los pies o bases de los conos (Lam. IV, fig. 1, p). Dichos p~ 

diculos se agrupan en grupos de 3 a 4 bases que se encuentran separados de las 

otras bases, aisladas o en grupos, por el citoplasma de las células de Muller 

(Prada y cols. 1979; Génis-Gálvez y cols. 1979a) . • 

La caracteristica ultraestructural de los pediculos son similares a las 

descritas en diversos animales vertebrados (Rodieck, 1973 ; Dowling, 1974). Es

tos pediculos realizan entre ellos contactos por proximidad, del tipo thigh o 

gap junctions que se muestran como adelgazamientos de la membrana, o como int~ 

rrupciones de la misma (Lam. IV, figs. 1 y 3, flechas) debidas a la fijación. 

Las bases contactan con las expansiones de las células horizontales y bi

polares mediante dos tipos de sinapsis diferentes. De un lado, las células ho

rizontales forman los elementos laterales de las triadas de las sinapsis en b~ 

rra, siendo las células bipolares los elementos centrales de las mismas (Lam. 

IV, figs. 1, 2 y 3). En este tipo de sinapsis las dendritas que forman los ele 

mentos laterales, muestran invaginaciones de pequeño tamaño (Lam. IV, fig. 3, 

flecha fina), estos elementos representan finas ramificaciones secundarias de 

estas dendritas terminales en el interior del fotoreceptor, de un modo muy si

milar al descrito en la retina de la trucha (Chéze et Gas, 1973) • 

El otro tipo de sinapsis, son los denominados sinapsis convencionales o 

contactos basales. Al igual que en el Xenopus (Chen and Witkowsky, 1978), el 

elemento postsinaptico esta formado por las terminales dendríticas de las célu 

las bipolares (Lam. IV, fig. 3, b). Es caracteristica la existencia de proyec

ciones densas en la membrana presinaptica de estos contactos basales (Lam. IV, 

fig. 3), similares a las descritas en el resto de las sinapsis del Sistema Ner 

vioso Central (Gray, 1977). 

Fundación Juan March (Madrid)



26 

CELULAS HORIZONTALES. 

Las células horizontales son neuronas retinales situadas en los limites 

exte rnos de la capa nuclear interna que proyectan todas sus expansiones a la 

capa plexiforme externa donde intervienen en interacciones laterales. Tras una 

apropiada estimulación de la retina las células horizontales producen respues

tas graduales sostenidas conocidas como potenciales S (Svaetichin 1956; Werblin 

and Dowling, 1969; Kaneko, 1970; Steimberg and Schmidt, 1970, Matsumoto and 

Naka, 1972). 

Aunque se ha argumentado de que existe una relación entre los tipos C y L 

de potenciales S y la tipologia de la célula horizontal, no ha podido estable

cerse sin embargo una clara correlación morfofuncional (Hashimoto, Saito, Mi

ller y Tomita, 1973, Kaneko, 1973). Por otro lado existen datos que indican 

que las interneuronas horizontales actúan mediando las interacciones oponentes 

entre los propios receptores (Baylor et al. 1971). Por lo tanto la taxonomía 

tipologica de las células horizontales parece esencial para una mejor compren

sión de los registros fisiológicos. En los vertebrados inferiores el tamaño 

considerable de las células retinales ha facilitado el registro electrico de 

los potenciales S, lo que a conducido a un mejor conocimiento de la retina fo

tópica y escotópica y del papel desempeñado por la célula horizontal en la 

transmisión intraretiniana (Werblin and Dowling 1969, Kaneko 1971, 1973, Saito 

et al. 1974, Leeper y Copenhagen 1979). 

Los datos morfológicos sobre la tipología de las células horizontales en 

los reptiles son muy escasos debido a que la impregnación de dichas células, 

por el proceder de Golgi, en dichos animales es muy poco efectiva (Cajal, 1894). 

El interés se ha polarizado en el análisis de las células horizontales de la 

tortuga, donde los estudios iniciales de Lasansky (1971) señalan la existencia 

de dos tipos de células horizontales y los más recientes de Gallego, 1978 y de 

Leeper (1978 a) que lo cifran en tres y cuatro tipos respectivamente. Estos ul

timos autores describen en la citada retina un tipo de célula horizontal provi~ 

to de axón, que con anterioridad no había podido ser claramente detectado, y 

cuya expansión terminal es la única estructura que contacta con los bastones 

(Leeper, 1978 b). 

El estudio de la célula horizontal de la retina del camaleón lo considera-
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mos de gran interés ya que la organización citológica de la retina de este ani 

mal es practicamente desconocida. El estudio clásico sobre la misma realizado 

por Cajal (1894), no hace siquiera mención a la existencia de células horizon 

tales. Por otro lado y como se ha señalado, los análisis sobre tipología celu

lar muestran que el camaleón posee una retina compuesta exclusivamente de co

nos en la capa de fotoreceptores (Borysiekiewicz, 1887; Muller, 1862; Krause, 

1892; Rochon-Duvigneaud, 1·.")43). 

Las células horizontales, de la retina del camaleón, presentan una organ! 

zación estratificada similar a la que se encuentra en la retina de otros anima 

les vertebrados. Sus perikarios pueden verse en el límite externo de la capa 

nuclear interna, formando una densa capa que separa los receptores de las cél~ 

las bipolares. Tanto en la parte central de la retina como en la periferia 

(Lam. 3, fig. 1 y 2) la organización planar de las neuronas horizontales cons 

tituye una capa irregular de perikarios con formas variables, unas veces esfé

ricas otras ligeramente ovoideas. Los somas horizontales se situan a distinta 

profundidad sin una clara estratificación evidenciando a veces una orientación 

vertical y en otras una posición horizontal. Sus núcleos son esféricos, usual

mente con un sólo nucleolo y muestran frecuentemente suaves indentaciones. Las 

células horizontales muestran un citoplasma claro y perikarios de considerables 

dimensiones lo que contrasta con el escaso citoplasma y menores dimensiones 

que ofrecen las células bipolares cuyos núcleos son además más pequeños y obs

curos. La capa plexiforme externa es fácilmente reconocible entre los perikar! 

os de las neuronas horizontales y las bases terminales de los receptores. 

Las superficies laterales de los perikarios de las células horizontales 

se encuentran flanqueados por expansiones esclerales de células bipolares pero 

también lo están por densas expansiones de las células de Muller, tanto de su 

expansión principal como de las accesorias. Las figuras 3 a 19 de la lámina 3 

recojen células horizontales representativas de los principales tipos morfoló

gicos que hemos encontrado, desde la fovea hasta la periferia en las secciones 

verticales de la retina. Aunque existen variaciones morfológicas transiciona

les evidentes pueden concretarse la existencia de dos tipos principales de cé

lulas horizontales segun la forma y el diametro de sus expansiones en la capa 
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plexiforme externa. El tipo I de célula horizontal posee en la vecindad de la 

fóvea un patrón de ramificación muy restringido que cubre un campo pequeño de 

la capa plexiforme (Lámina 3, figs. 3 y 4). El cuerpo celular es piriforme y 
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posee en su polo escleral una masa de cortas y finas expansiones rectilineas 

que alcanzan la plexiforme externa, en una extensión de 4 a 5 micras. Creemos 

que este tipo de células horizontales son parecidas a las descritas por Cajal 

(1933) en la lacerta viridis con la denominación de "cellules en broche". En 

nuestros preparados no hemos podido detectar ninguna rama de largo recorrido 

que presenta una estructura típica de terminal axonica. A partir de la fovea 

la célula horizontal tipo I muestra un patrón paralelo de transición en el que 

el campo retiniano cubierto por sus expansiones se incrementa. Las células si

tuadas en puntos intermedios muestran a menudo en su sector escleral una rama 

principal vertical que rapidamente se divide en una o dos expansiones laterales 

tangenciales (Lam. 3, figs. 5 y 6). En ocasiones estas expansiones se originan 

separadamente del propio perikario. En uno y otro caso las expansiones se die~ 

tornizan proporcionando finalmente cortas ramas verticales que finalizan en acú 

mulos de espinas sinapticas . 

Las células horizontales perifericas del tipo I se diferencian de las ce~ 

trales no solo en la extensión de su campo dendrítico sino además porque care

ce de la típica masa de cortas fibras del sector escleral del perikario, el 

cual aunque posee un tamaño parecido muestra una forma poligonal usualmente 

irregular y ocasionalmente fusiforme (Larn. 3, figs. 7 a 12). Un número variable 

de dendritas principales, surgen lateralmente del polo externo del sorna en di

rección opuesta y tangencial lo que proporciona a la célula un aspecto bipena

chado y en ocasiones estrellado cubriendo un área de 40 a 70 micras. Algunas de 

las dendritas no se extienden tan lejos siendo en realidad bifurcaciones de las 

dendritas principales que suelen ramificarse en expansiones cada vez más finas 

durante su curso por el neuropilo de la capa plexiforme externa. De estas exp~ 

sienes tangenciales nacen otras más finas, más cortas y verticales que finali

zan en espinas que sinaptan co~ los pies de los receptores. Estas expansiones 

preterminales son ligeramente más largas que las de las células de los campos 

centrales y se muestran más separadas entre sí pero no obstante se hacen densas 

en la vecindad del perikario. Suelen finalizar bien en espinas aisladas o lo 

que es más frecuente en acúrnulos de tres a cuatro botones sinapticos. Entre las 

células horizontales del tipo I, se observa uno de pequeño tamaño que aunque 

posee largas expansiones laterales carece por completo de expansiones presinap

ticas cortas (Lam. 3, fig. 13). Este tipo pequeño de célula horizontal I, se o~ 

serva más frecuentemente en la periferia de la retina. En el tipo I de célula 

horizontal se observa en ocasiones que una de sus expansiones es más larga que 
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las restantes mostrando además engrosamientos en su recorrido que suele ser on 

dulado formando asas y ovillos. Esta particularidad es observable tanto en cé

lulas de pequeñas dimensiones cómo en otras de mayor tamaño. Nunca hemos podi

do detectar terminal axonica en la célula horizontal tipo I (Lam. 3, figs. 14 

a 18). 

El tipo II de célula horizontal (Lam. 3, fig. 17) es una célula de forma 

estrellada con expansiones flexuosas caracteristicas y provistas de escasas e~ 

pinas sinapticas aisladas o formando parejas. La célula tipo II carece de axón 

y es identica a la descrita en las aves por Mariani y Leure du Prée (1977), G~ 

llego (1976) y por nosotros mismos (Génis et al. 1979), como células estrella

das sin axón. Las caracteristicas basicas de las células horizontales del cama 

león observadas al microscopio electrónico parecen ser similares a las descri

tas en la retina de las aves. Aparte del tamaño celular, no existen diferenci

as ultraestructurales esenciales entre las células parafoveales y las perifer~ 

cas. Son células de citoplasma claro tanto en el perikario como en sus prolon

gaciones lo que ayuda grandemente a su identificación. 

Segun la forma del perikario el núcleo es usualmente redondo u oval y a 

veces ampliamente indentado en las células periféricas. El contenido cromático 

del núcleo es fino y uniformemente granulado estando el nucleolo situado en su 

centro. El número de mitocondrias es bastante alto, asi como su forma y tamaño 

encontrandose polarizadas en la porción escleral del perikario. El complejo de 

Golgi tiene también una localización parecida. El reticulo endoplasmico rugoso 

y los ribosomas libres son bastante escasos. (Lam. 4, figs. 1 y 2). 

Las expansiones principales de las neuronas horizontales forman un plexo 

en el estrato vítreo de la capa plexiforme externa que se dispone cerca del 

polo escleral del perikario. Estas expansiones poseen una estructura similar a 

la del soma conteniendo además mitocondrias y frecuentemente uno o dos centri 

olos. 

Al igual que en otros vertebrados el patrón deconexionessinapticas de 

las finas expansiones de las células horizontales se establecen con los pedic~ 

los de los fotoreceptores , como se indico más adelante (Sjostrand, 1959 ; Mi

ssoten, 1965; Dowling, 1974). A nivel de la base de los pediculos los botones 

sinapticos están a veces profundamente invaginados. Hemos seguido seriadamente 

las terminales sinapticas de las células horizontales desde los procesos prin

cipales hasta los pediculos de los conos donde se observa que dichas espinas 
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forman los elementos laterales de las triadas en las típicas sinapsis en barra 

(ribbon synapse) • Las triadas y diadas adyacentes pueden compartir terminales 

sinapticas las cuales suelen ser de tamaño considerable, de forma esferica aun 

que a veces s e muestran colapsadas (Lam. 4, fig. 1). Las expansiones de las c§ 

lulas horizontales que intervienen en la sinapsis muestran ramificaciones en 

forma de evaginaciones, de 500 a 700 Amstrong de diametro, que son semejantes 

pero no tan numerosas como las que se observan en el Salmo irideus (Chezé et 

Gas, 1973). (Lam. 4, fig. 3). 

En la superficie basal de los pedículos de los conos se observan uniones 

especializadas (basal junctions) • Hasta el momento presente no tenemos una ab

soluta evidencia de la identidad de la célula cuyos procesos intervienen en e~ 

ta sinapsis, pero es de suponer que se traten de células bipolares. Las sinap

sis basales cubren grandes áreas en la superficie vítrea de los pedículos, pe

ro se encuentran separadas por amplias zonas de contactos no especializados. 

Una notable característica de la retina del camaleón, como se indicó, es 

su carencia en receptores bastones. Esta característica morfológica puede ser 

de gran interés cuando se analiza la actividad funcional de las células retina 

les como sucede con la tortuga, un reptil cuyas células visuales son predomi

nantemente conos (Baylor and Fuertes, 1970; Hashimoto et al, 1973; Lasansky 

1971; Leeper and Copenhagen, 1979). Nuestras observaciones parecen indicar que 

en la retina del camaleón solamente el tipo cono de fotoreceptor se encuentra 

presente finalizando en la capa plexiforme externa. En este sentido el camale

ón presenta una característica diferencial con la tortuga cuya población de 

bastones representa el 10% de la población de células visuales. 

Segun se ha visto, los pedículos de los conos en la retina del camaleón, 

incrementan su tamaño, asi como su oblicuidad desde la fóvea a la periferia en 

donde se hacen más ralos y dispersos. Nuestras observaciones sobre el patrón 

de distribución de las células horizontales señalan que de manera paralela y 

al menos en uno de los tipos descritos la extensión del campo dendrítico se i~ 

crementa a medida que nos alejamos de la fóvea hacia los campos perifericos. 

Es lógico suponer que ambos hechos se encuentren relacionados y que el aumen

to de tamaño del campo dendrítico en la célula horizontal, asegure las necesi

dades funcionales de la dispersión y separación que se aprecia en los conos p~ 

rifericos. 

El dato más discordante que se receje de nuestras observaciones sobre las 
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células horizontales es la carencia de terminales axonicas en cualquiera de 

los dos tipos descritos. En especial el tipo I de célula horizontal, que se 

describe en el presente trabajo, es un tipo ampliamente representativo de la 

retina de los animales vertebrados donde casi siempre se ha demostrado que p~ 

see un axón provisto de una terminal caracteristica. Una doble explicación nos 

sugiere este hecho. O bien que nuestros procederes técnicos no han sido sufi

cientemente Óptimos (vease Boycott et al. 1978) o.bien que realmente las célu 

las carezcan de expansión axonica. Esta ultima posibilidad encuentra una base 

razonable en el hecho de que han sido muy numerosas las observaciones y dis

tintas las variantes al proceder de Golgi que se han utilizado. También pens~ 

mos que la carencia de axón pueda deberse a que la retina del camaleón carece 

de fotoreceptores bastones los cuales se encuentran sinapticamente conectados 

en la retina de otros animales a las terminales axonicas de las células en 

brocha. (Kolb, 1970; Gallego, 1976 a). 

Las expansiones arrosariadas con trayectos recurrentes en forma de bucles 

que hemos detectado en algunas células horizontales periféricas del tipo I po

drían ser considerados como axones cuya arborización terminal no hubiera sido 

correctamente impregnadas. Sin embargo es de notar que las células horizonta

les de los teleosteos presentan axones cuya estructura terminal es extraordina 

riamente simple (Cajal, 1892; Weiler and Zettler, 1979) y que además no sinap

tan con los receptores (Stell, 1975; Weiler, 1977). En el curso del desarrollo, 

las células horizontales del pollo (Génis et al. 1980) que aun no han diferen

ciado su terminal axonica, presentan fibras arrosariadas de trayecto complejo 

que son muy semejantes a las que hemos observado en el presente estudio. Somos 

del críterio por el momento de que las fibras arrosariadas presentes en las cé

lulas horizontales tipo I no son axones incompletamente impregnados sino es

tructuras reales cuyo significado axónico o nó, debe aun ser dislucidado. 

Una clasificación tipológica de las células horizontales de la retina 

atendiendo al patrón de las expansiones dendríticas puede conducir a una apre

ciación muy subjetiva sobre el número de tipos existentes, como es el caso de 

las células horizontales de la retina del gato (Gallego, 1976 a; Boycott et 

al. 1978) o de la tortuga (Muller, 1857; Lasansky 1971; Hashimoto et al. 1973; 

Leeper, 1978) . 

En el presente estudio hemos simplificado su clasificación sobre la base 

de informaciones recogidas en la retina de las aves (Génis et al. 1979 a). Es de 
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notar sin embargo que dentro de las células tipo I de la retina del camaleón 

podrían segregarse varios tipos tal y como se ha hecho para la tortuga (Galle

go, 1976 a; Leeper, 1978). Entre la célula tipo I de situación parafoveal y la 

ubicada en la retina periferica existen diferencias morfológicas acusadas que 

podrían justificar su separación y clasificación independiente. Pero la exis

tencia de una progresiva ampliación del campo dendrítico paralela a la excen

tricidad de la retina nos hace inclinar o considerarlas por el momento en un 

sólo grupo, ya que carecemos de datos morfológicos funcionales que justifiquen 

una diversificación tipológica. 

CELULAS INTERPLEXIFORMES. 

En la actualidad se reconoce la existencia de un sexto tipo de neuronas 

en la retina de los vertebrados. Su presencia fue primeramente demostrada por 

microscopia de fluorescencia en los teleósteos (Ehinger, Falck y Laties, 1969). 

Posteriormente, Gallego (1971) examinando retinas procesadas mediante la técni

ca de Golgi encontró tipos citológicos similares a los obEervados por Ehinger 

et al. (1969) y a los que llamó interplexiformes. 

A partir de entonces, las células interplexiformes han sido observadas, 

con distintas técnicas, en la mayoria de los mamiferos (Laties, 1972; Dawson y 

Perez, 1973; Boycott, Dowling, Fisher, Kolb y Laties, 1975; Dowling, Ehinger y 

Hedden, 1976; Kolb y West, 1977; Fisher, 1979). En este grupo de animales, al 

igual que en anfibios, reptiles y pájaros se ha demostrado la existencia de neu 

ronas conteniendo catecolaminas como posibles transmisores sinapticos (Ehinger 

y Falck, 1969; Schie y Laties, 1971; Ehinger 1967; Hanschild y Laties, 1973) a~ 

que dichas neuronas segun Dowling et al. (1976) se corresponden con las células 

interplexiformes, Boycott et al. (1975) niegan que estas células sean farmacoló

gicamente iguales en todos los tipos de vertebrados. 

En las retinas de camaleón teñidas mediante el método de tinción de Golgi 

Colonnier (1964) y Stensaas (1967) hemos observado células interplexiformes que 

por sus caracteristicas morfológicas hemos dividido en dos tipos a los que lla

mamos I y II. 

La célula interplexiforme tipo I se localiza en la retina central, posee 

un perikario más o menos redondo que se ubica en la capa nuclear interna a ni

vel de los cuerpos de células bipolares externa (Lam. I, fig. I). De él parten 
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prolongaciones que se proyectan en distinto sentido. Una prolongación es as

cendente, se origina en el polo apical del cuerpo celular y recorre un corto 

trayecto vertical hasta la capa plexiforme externa donde se divide en pequeñas 

ramas que terminan libremente tanto en el estrato externo como interno, fo~ 

do una arborización de expansiones apretadas y pequeño campo dendrítico. Dos 

prolongaciones son horizontales (Lam. V, fig. 1, cabeza de flechas) y salen en 

sentido opuesto de los polos laterales del perikario en su sector escleral. 

Una de ellas recorre tangencialmente la capa nuclear interna. Despues de efec

tuar un corto recorrido por dicha capa toma una dirección vertical y alcanza 

la capa plexiforme externa, ramificandose de manera similar a la prolongación 

ascendente. La otra prolongación tangencial, presenta un recorrido por la ca

pa nuclear interna mayor que la anterior, tras el cual cambia de sentido y se 

dirige hacia la capa plexiforme interna. A este nivel termina dividiendose en 

pequeñas ramas. La prolongación descendente parte del polo basal del cuerpo 

celular, inmediatamente se divide en dos prolongaciones que atraviesan en sen

tido radial la capa nuclear interna. Al llegar a la capa plexiforme interna 

una de ellas termina en la primera subcapa originando una arborización de pe

queño campo dendrítico (Lam. V, fig. 1, flecha fina), la otra prolongación se 

•bifurca en ramas colaterales a distintos niveles de la capa plexiforme interna 

(Lam. I, fig. 1, flecha larga) para terminar en la quinta subcapa formando un 

ramillete de pequeñas fibras. 

La célula interplexiforme tipo II (Lam. V, fig. 2) se encuentra situada 

en la retina periferica. Su cuerpo celular se ubica en la zona más interna de 

la capa nuclear interna, junto a los cuerpos de las células amacrinas. De su 

borde superior parte una fina prolongación en dirección ascendente que al lle

gar a la capa plexiforme externa se dicotomiza y alcanza el estrato externo e 

interno respectivamente. Del borde inferior del perikario salen dos tipos de 

prolongaciones, unas cortas y numerosas que se extienden por la primera subca

pa de la capa plexiforme interna (Lam. V, fig. 2, flecha fina) y otras, de un 

considerable grosor que a su paso por la capa plexiforme interna dan ramas 

colaterales a distintos niveles, atraviesa la capa de células ganglionares, y 

llega hasta la capa de fibras del nervio Óptico, caminando una cierta distan

cia entre sus fibras (Lam. V, fig. 2, flecha larga). 

Desde que se dio a conocer la existencia de la célula interplexiforme se 
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penso que esta podría compartir los caracteres que definen a las células ama

crinas (Polyak, 1941; Ehinger, Falck y Laties, 1969; Gallego, 1971), o a las 

células bipolares (Rodieck, 1973). Sin embargo, por las ob!;erbaciones realiz<:: 

das creemos que es un tipo celular con identidad propia, ya que si bien las 

células interplexiformes tipo II, comparten con las células amacrinas el mis

mo nivel de ubicación de sus cuerpos celulares en la capa nuclear interna (G<:: 

llego, 1971), el patrón de ramificación en la capa plexiforme interna de la c§ 

lula interplexiforme es totalmente diferente al de las células amacrinas. Por 

otra parte, podria existir cierta semejanza morfológica entre el tipo I de cé

lula interplexiforme y la célula bipolar al compartir ambas la caracteristica 

de l ocalización somática y dos procesos, uno en dirección escleral y otro en 

dirección vítrea, pero se diferencian en que la célula bipolar nunca presenta 

los procesos tangenciales típicos de las células interplexiformes (Fisher, 

1979). Además la organización sináptica de las células interplexiformes es dis 

tinta a las de las células bipolares (Dowling et al . 1976; Kolb y West, 1979; 

Dowling, 1979) . 

Para comprender el papel de las células interplexiformes en la retina es 

preciso conocer sus posibles conexiones sinapticas. Dowling et al. (1976) en 

el "goldfish", y Kolb y West (1977) en el gato han observado que las células 

interplexiformes sinaptan en la capa plexiforme externa con las células hori

zontales y con las células bipolares, mientras que en ninguna ocasión lo hacen 

entre si o con los fotoreceptores. En el gato la célula interplexiforme es, pr~ 

sinaptica para las células bipolares y postsinaptica para las células horizont<:: 

les (Kolb ·y West, 19i77), mientras que en el "goldfish" siempre son presinapti

cas para las células bipolares y horizontales (Dowling y Ehinger, 1975; Dowling 

et al. 1976). En la capa plexiforme interna se han observado sinapsis de las 

células interplexiformes entre si. A estas células se les ha v i sto sinaptar 

con las células ganglionares (Dowling et al. 1976). Sin embargo l as células in 

terplexiformes pueden sinaptar con las células amacrinas que no acumulan produ~ 

tos aminergicos (Dowling et al. 1975, 1976), estas a su vez sinaptan con las fi 

bras centrífugas (Witkovsky y Dowling, 1969; Witkvsky, 1971), por lo cual es p~ 

sible que la célula interplexiforme ofrezca un camino a los impulsos originados 

en el n. istmooptico . Segun nuestras observaciones y las de Pedro Ramon y Caja l 

(1891) se encuentra grandemente desarrollado en el camaleón (Lam. 9, fig. 7). 

El hecho de una posible via centrífuga en la retina, unido a la escasa fre 
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cuencia de aparición de la célula interplexiforme (Dowling y Fisher, 1975; Dow

ling et al. 1976; Fisher, 1979), y al poco conocimiento que se posee sobre su 

distribución, en muchas especies de animales vertebrados, hacen que el hallaz

go de este tipo celular en la retina del camaleón sea de gran interés. 

CELULAS BIPOLARES. 

En la retina del camaleón la célula bipolar ha sido estudiada a nivel de 

la fovea central por Muller (1862) y por Caja! (1892). Sin embargo, a causa 

de la gran dificultad que la retina de este animal ofrece a la tinción sólo tene 

mos unos conocimientos muy escasos acerca de los aspectos morfológicos que pre

senta dicho tipo celular. Debido pues a la escasa información existente sobre 

los da~os estructurales de la célula bipolar en el camaleón hemos creido de in

terés el realizar un estudio detallado de las mismas, estableciendo una clasi

ficación de sus principales tipos morfológicos, según la disposición y el tama

ño de los ramilletes que se expanden en la capa plexiforme externa y en corre

lación con su arborización en la capa plexiforme interna. 

La célula bipolar de la retina de los reptiles es muy similar a la obser

vada en los anfibios y aves (Caja!, 1892). En el camaleón sin embargo la neuro

na bipolar no recorre verticalmente la capa nuclear interna sino que lo hace 

oblicuamente hasta alcanzar la capa plexiforme interna donde se arboriza radi

almente (Lam. V, fig. 3). Esta inclinación ha sido descrita en varios vertebra

dos (Muller, 1863; Krause, 1871) pero en el camaleón la disposición se acentúa 

considerablemente (Caja!, 1892). Este Último autor relacionó la disposición 

oblicua de las bipolares con la ausencia de ganglionares y amacrinas en el cen

tro de la fovea, lo que obligaria a las células bipolares a reorientarse para 

conseguir una apropiada distribución sinaptica en la capa plexiforme interna. 

En la retina periferica las células bipolares del camaleón son más peque

ñas y de expansiones más gruesas que en la retina central. Tanto en uno como en 

otro sector retiniano existen células bipolares externas pero en su mayoria son 

bipolares internas (Caja!, 1892), careciendo ambas de masa de Landolt. 

Las células bipolares internas presentan tanto en su prolongación escleral 

como vítrea desviaciones en su recorrido dibujando angulaciones abruptas e in-
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Esquema representativo de diferentes morfo 
logias de células bipolares. 
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cluso lazadas o bucles. Pensamos que estas inflexiones tan peculiares se deben 

a una adaptación de la longitud de la célula al espacio disponible. Esta hipo

tesis es avalada por el hecho de que el fenómeno se hace tanto más numeroso 

cuanto más nos acercamos a la retina periferica que en el camaleón es notable

mente delgada (Lam. V, figs. 11 y 12). 

En muchas ocasiones las expansiones escleral y vítrea de la célula bipo

lar no se originan en los polos correspondientes del perikario sino que lo ha

cen a partir de cualquier parte del mismo motivando su desplazamiento lateral 

(Lam. V, fig. 8). 

Algunas células bipolares muestran una robusta y corta expansión que fina

liza libremente sin ramificarse. El hecho de que esta expansión se origine a 

veces en la prolongación escleral, en el propio perikario, e incluso en la pro

longación vítrea nos hace pensar que su existencia se deba a una causa ontogen~ 

ca en la que la citada expansión sea el representante embriológico de la primi

tiva expansión escleral de la célula, la cual quedaría atrófica por el crecimie~ 

to predominante de alguna ramificación secundaria (Lam. V, fig. 4, flecha fina, 

fig. 10, flecha larga, fig. 6, flecha, fig. 7, flecha, fig. 8, flecha). Este 

mecanismo podría motivar asi mismo el desplazamiento del perikario antes aludi

do. 

En aquellas células bipolares cuya prolongación ascendente se acoda antes 

de alcanzar la plexiforrne externa, es frecuente observar engrosamientos muy lo

calizados en el punto de inflexión (Lam. V, fig. 9, asterisco). 

Tanto en las células situadas en la retina periferica como en la retina 

central se puede observar que partiendo del ramillete externo existen "dendri

tas accesorias" las cuales tras un recorrido tangencial finalizan 11b~emente 

en la capa plexiforrne externa (Lam. V, fig. 5, flecha, fig. 13, flecha). 

La prolongación ascendente de la célula bipolar del camaleón no presenta 

a su paso por la capa nuclear interna ningun accidente morfológico notable 

aparte de los ya mencionados bucles (Lam. V, fig. 12, flecha). Al llegar a la 

capa plexiforrne interna su recorrido se hace vertical (Lam. V, fig. 3) para 

finalizar en una o en varias de las cinco ·subcapas donde antes de ramificarse 

suelen presentar un engrosamiento de considerable magnitud (Lamina VI, figs. 

14, 15, 16, 17 y 18, flechas). A partir de dicho abultamiento se origina 

una expansión terminal de forma y dimensiones variables cuyas ramas presentan 
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engrosamient.os que le proporcionan aspecto arrosariado caracteristico. A veces 

una de estas ramas presenta una mayor longitud (Lam. VI, fig. 12). La mayoria 

de las ramificaciones de las bipolares en la plexiforme interna se expanden en 

dos o a lo sumo en tres niveles (Lam. VI, fig. 19, 20) · predominando la termina

ción en las subcapas más profundas, especialmente en la más interna. 

La gran variedad de forma de células bipolares observadas, nos ha hecho 

pensar en la necesidad de una clasificación morfológica más amplia que la rea

lizada por Cajal (1892), basandonos sobre todo en la forma y extensión de las 

ramificaciones en la capa plexiforme externa. Digamos desde ahora que llama p~ 

derosamente la atención lo abigarrado de tales ramificaciones sobre todo si se 

tiene en cuenta la existencia de un sólo tipo de receptor incluso admitiendo 

las variedades que estos ultimas presentan (Borysiekiewizc, 1899). Las células 

bipolares pueden sobre dicha base clasificarse en dos grandes apartados: cen

trales en los que se reconocen varios tipos y perifericas. 

Células bipolares centrales. Tipo I: 

Se incluyen en él células bipolares que poseen una expansión externa, ge

neralmente de considerable dimensión aplanada y ubicada la más de las ocasio

nes en el estrato más interno de la plexiforme externa (Lam. VI, fig. 12). Son 

siempre células bipolares internas. Los montajes en plano permiten observar 

que del extremo terminal de la prolongación ascendente salen un número que os

cila entre cuatro y seis dendritas (Lam. VI, fig. 1) sensiblemente rectilineas 

y de longitud variable que no suele dividirse ni presentan espinas sinapticas 

en su recorrido. Los diametros del campo dendritico son variables, entre 6 y 

8 micras. Algunas células presentan una dendrita accesoria más alargada (Lam. 

VI, fig. 4, Lam. V, fig. 5). A nivel de la capa plexiforme interna el ramille

te de expansiones no guarda una relación con el tamaño observado en la plexifo~ 

me externa donde el área que cubre es variable (Lam. VI, figs. 15 y 17). Las 

células bipolares tipo I corresponderian a las descritas en los mamiferos como 

"flat bipolar" (Polyak, 1941; Boycott and Dowling, 1969; Kolb, 1970; West, 1976, 

1978). 

Células bipolares centrales tipo II: 

Se caracterizan porque las ramas que forman su expansión externa tras un 

recorrido tangencial ascienden verticalmente alcanzando los niveles más exter

nos de la plexiforme correspondiente. Por su morfología general corresponden 

tanto a las bipolares "pequeñas" como a las "grandes" que describiera Cajal 
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(1892) en la lacerta viridis. Pueden ser células bipolares externas e inter

nas. Las externas no son muy numerosas. Sus perikarios tienen grosor variable 

y sus expansiones externas dibujan campos dendriticos de dimensiones variables 

(Lam. V, fig. 14 y 15). A veces el perikario no se situa en la inmediata vecin 

dad de la expansión dendrítica sino que entre ambos aparece un engrosamiento 

de notables proporciones (Lam. V, fig. 17, flecha). En otras ocasiones no exis 

te una delimitación clara entre dicho engrosamiento y el perikario por lo que 

éste parece continuarse con una corta y gruesa prolongación externa (Lam. V, 

fig. 16, flecha fina, Lam. VI, fig. 2). 

Las células bipolares internas son muy numerosas, forman expansiones ex

ternas de campo dendrítico variable con ramas tortuosas que se dividen termi

nando en pequeños botones sinapticos (Lam. V, fig. 9, cabeza gruesa, fig. 13). 

Los montajes en plano permiten observar que la expansión externa es de contor

no sensiblemente circular en sus ramificaciones terminales, las cuales en mu

chas ocasiones se lateralizan en relación a la expansión ascendente de la que 

se originan (Lam. V, fig. 3). Las secciones verticales muestran que la expan

sión externa puede dividirse antes de ramificarse en dos dendritas principales 

(Lam. V, fig. 9, cabeza de flecha pequeña). En muchas ocasiones la prolongaci

ón externa ofrece un recorrido en forma de bastón a traves de la plexiforme ex 

terna alcanzando incluso la capa nuclear interna. Del grueso cayado y de su 

punta engrosada se originan las expansiones terminales. 

Algunas de las células bipolares internas más profundamente situadas po

seen una expansión externa por lo general muy fina que finaliza en un engrosa

miento del que parten las finas ramificaciones ascendentes. En conjunto esta 

estructura dibuja la forma de un pequeño clavel (Lam. V, fig. 18, 19, 20, 21 y 

22). Como quiera que la fina expansión externa recorre su trayecto final de~ 

nera tangencial en la capa plexiforme interna, está estructura terminal de la 

célula bipolar puede confundirse con expansiones de células horizontales. Ca

ja! 0892) al estudiar la retina de la lacerta viridis la describió como rama 

tangencial de este ultimo tipo celular. A veces hemos visto que esta estructu

ra terminal en forma de clavef que se ubica en la capa plexiforme externa se 

continua con una expansión que recorre verticalmente todo el espesor retiniano 

sin que pudieramos detectar perikario alguno. 

Las células bipolares centrales del tipo II finalizan, en la capa plexifo~ 

me interna por expansiones arrosariadas que conforman un campo de ramificación 

de tamaño parecido o ligeramente mayor que el árbol dendrítico de la capa plex~ 
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forme externa y en el que a veces alguna fibra realiza un recorrido de mayor 

longitud que las restantes (Lam. VI, figs. 12, 13 y 18). 

Células bipolares centrales tipo III: 

Incluimos en este grupo a las células bipolares cuyo campo dendrítico ex

terno no es superior a las tres micras, por lo que es de suponer que conectan 

sinapticamente con receptores aislados. Pueden distinguirse dos tipos bien de

finidos: ramificadas y puntiformes. Las diferencias entre ambos apenas se reco 

nocen en las secciones verticales de retina (Lam. V, fig. 9, flecha larga y 

corta), por lo que es necesario recurrir a las observaciones de montajes en 

plano (Lam. VI, figs. 5, 6, 7, 8 y 9). 

Las ramificadas se caracterizan por poseer una pequeña expansión en la ca 

pa plexiforme externa de escaso número de prolongaciones. Alguna de estas ex

pansiones realiza un recorrido más largo, otras evidencian un mayor grosor, y 

otras finalmente se engruesan en su extremo (Lam. VI, fig. 5, 6 y 8). Entre 

las ramificadas existe un subtipo muy caracteristico en el que la ramificación 

se realiza en forma de un pequeño ovillo. Su prolongación ascendente se incur

va en un ángulo recto caracteristico al alcanzar la capa plexiforme externa 

(Lam. VI, fig. 7) . 

En la capa plexiforme interna las células bipolares tipo III, ramificadas 

finalizan en expansiones de reducidas dimensiones (Lam. VI, fig. 15). 

Las células bipolares centrales tipo III puntiformes, se caracterizan por 

alcanzar la capa plexiforme externa sin ramificarse en ella, finalizando en un 

engrosamiento cuyas dimensiones no son mayores que los que evidencia la prolon

gación ascendente (Lam. V, fig. 4, flecha grande, fig. 9 flechas, Lam. VI, fig. 

9). 

La expansión interna finaliza en la capa plexiforme interna en un engrosa

miento puntiforme en el que se detectan finas y cortas ramitas (Lam. VI, fig.16) 

Las células bipolares centrales tipo III se corresponden a las células bi

polares sinaxicas descritas inicialmente por Balbuena (1936) y posteriormente, 

con el nombre de"midget bipolar" por Polyak (1941). 

Células bipolares perifericas. 

Por la forma de los ramilletes externos las células bipolares que se en

cuentran en la retina periferica pueden ajustarse a los patrones de clasificaci 

Ón establecidos para los tipos I y II de bipolares centrales sin que hayamos 
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podido encontrar tipos correlativos a los encuadrados en el grupo III de bip~ 

lares centrales. 

Las células bipolares periféricas presentan en ocasiones como caracteris 

tica más acusada el gran grosor de sus expansiones tanto de las principales 

como de las ramificaciones de éstas en la capa plexiforme externa sobre todo 

(Lam. VI, fig. 10 y 11). 

La expansión de este tipo de célula bipolar periférica en la capa plexi

forme interna se hace mediante ramificaciones pequeñas pe ro dotadas de abulta 

mientos muy acusados (Lam. 6, fig. 14). 

Ya hemos señalado que en la periferia retiniana la célula bipolar presen

ta trayectos flexuosos, anillos y lazadas en su recorrido. 

CELULAS AMACRINAS. 

Los primitivos estudios con el microscopio lumínico (Kolliker, 1882; 

Koganey, 1884; Dogiel, 1891; Caja!, 1889, 1892) establecieron las bases inicia 

les para el conocimiento de la organización sinaptica de la capa plexiforme i~ 

terna en la que las células amacrinas tienen una gran participación (Dowling, 

1970; Dubin, 1970). 

La detección de actilcolinesterasa en las células amacrinas (Nichols y 

Koelle, 1967), así como la presencia en las mismas de catecolaminas, junto con 

el control de la actividad retiniana por fibras centrífugas procedentes del n§ 

cleo istmo Óptico (Lam.9, fig. 7) que sinaptan esencialmente con las células 

amacrinas, proporcionan a este tipo de célula retiniana un creciente interés. 

Aunque los análisis descriptivos de los aspectos citológicos de la retina 

neural son considerables, la información concerniente a las células amacrinas 

de la retina del camaleón es muy escasa. Solamente en dos apartados de la obra 

de Cajal (1892), hemos encontrado alusiones muy incompletas sobre las células 

amacrinas del camaleón. En uno, al describir las células amacrinas de los rep

tiles, Cajal incluye entre los animales observados al camaleón. En dicho apar

tado hace referencia, aunque no dibuja de dos tipos de células amacrinas: cél~ 

las con formas gigantes, y células con expansiones horizontales que muestran una 

disposición y longitud muy regular. En otro apartado concretamente al describir 

la organización citológica de la fóvea del camaleón, Cajal (1892) solamente di-
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buja en zonas parafoveales de la retina algunas células amacrinas uniestratifi 

cadas. Pensamos que los escasos datos aportados por Cajal sobre las citadas c§ 

lulas, es debido a la gran dificultad que ofrecen las capas internas de la re

tina del canaleón a teñirse con las técnicas argenticas (Golgi) • 

A traves de nuestras observaciones hemos podido constatar los datos apor

tados por Cajal, y ampliando el conocimiento de algunos aspectos morfológicos 

todavia ocultos. La ubicación y tamaño del perikario de las células amacrinas, 

y sobre todo la forma y disposición de sus expansiones dendríticas, por los d~ 

ferentes estratos de la capa plexiforme interna, nos han permitido clasificar 

las células amacrinas del camaleón, en cinco tipos diferentes y varios subti

pos. Estos son: células amacrinas uniestratificadas ó como Cajal llamara "cé

lulas amacrinas propiamente dichas", células amacrinas biestratificadas, célu

las amacrinas difusas, células amacrinas gigantes y células amacrinas desplaz~ 

das. En la retina central del camaleón, observamos con mayor frecuencia célu

las amacrinas "tipicas" que se ramifican en un solo estrato de la capa plexi

forme interna (Lam. 7, figs. 1, 2, 3, 4, 5 y 6) mientras que en la retina per~ 

ferica el tipo más frecuente es el de las células amacrinas gigantes (Lam. 7, 

figs. 17, 18, 19 y 20). No obstante en todos los niveles retinianos se pueden 

identificar con mayor ó menor frecuencia los cinco tipos anteriormente mencio

nados. 

Las células amacrinas uniestratificadas las hemos hallado siempre en la 

fóvea de la retina del camaleón como unicos elementos representantes de esta 

extirpe celular, no habiendose observado a este nivel células amacrinas de 

otro tipo (Lam. 7, figs. 1 y 2). El perikario de estas células suele ser de 

pequeño tamaño (Lam. 7, figs. 1 y 3) y muestra una forma ovalada o redondea

da. Del polo inferior del perikario parte un tronco dendrítico que tiene una 

longitud variable de acuerdo con el estrato de la capa plexiforme interna en 

el que se vá a ramificar, dicha longitud será más grande cuanto más profundo 

sea el estrato en que termine. Finaliza el tronco dendrítico ramificandose en 

un solo estrato de la capa plexiforme interna mediante numerosas expansiones 

de disposición radial que guardan una relación de simetria y longitud sorpren

dentes (Lam. 7, figs. 4 y 5) . En relación con las caracteristicas señaladas 

distinguirnos cinco subtipos de amacrinas uniestratificadas que se corresponden 

con los estratos de la capa plexiforme interna. 

Las células amacrinas gigantes encuentran su maximo exponente en la reti-
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na periferica (Lam. 7, figs. 17, 18, 19 y 20) aunque también se aprecian con 

relativa frecuencia en la retina central del camaleón (Lam. 7, figs. 12 y 13). 

Ateniendonos al críterio clásico que hemos seguido para clasificar las células 

amacrinas, podriamos decir que se trata de células uniestratificadas de gran 

tamaño tanto en su cuerpo como en sus dendritas. Sin embargo su morfología le 

define una tipología propia. Estas células poseen un perikario de grandes di

mensiones, mayor cuanto más periferica sea su localización, que muestra una 

morfología redondeada (Lam. 7 , fig. 17) ó piriforme (Lam. 7, figs. 18 y 19). 

En dirección vítrea se continua el cuerpo celular mediante un grueso tronco 

que desciende hasta el estrato de ramificación en la capa plexiforme interna. 

A este nivel emite escasas y gruesas ramas dendríticas que tomando una direcc~ 

ón horizontal y sentidos opuestos finalizan en dicha capa despues de realizar 

un recorrido largo y rectilineo (Lam. 7, figs. 12, 13, 17, 18, 19 y 20). No es 

infrecuente como en el caso de la fig. 19 observar que solo existe una direcci 

Ón de proyección dendrítica. 

Existen unas formas intermedias entre las células amacrinas uniestratifi

cadas típicas y las células amacrinas gigantes, que participan de las caracte

risticas morfológicas de ambos tipos celulares. Se trata de células amacrinas 

que se localizan con igual frecuencia en retina central y periferica (Lam. 7, 

figs. 9, 10, 14, 15, 16 y 23). Estas células se ramifican en uno de los estra

tos de la capa plexiforme interna y por un lado presentan un patrón de distri

bución dendrítico identico al de las células amacrinas gigantes. Sin embargo 

la forma y tamaño de su perikario asi como el grosor de sus expansiones es si

milar al de. las amacrinas uniestratificadas. Al igual que e n las células ama

crinas gigantes no es infrecuente observar entre las células inte rmedias for

mas que muestran una sola dirección y sentido de sus expansiones dendríticas 

(Lam. 7, fig. 10, flecha). 

Las células amacrinas biestratificadas y difusas aunque no fue ron observ~ 

das por Caja! (1892) en el camaleón si las describió al hablar de la retina de 

los reptiles. A traves de nuestras observaciones se pone de manifies to las ci

tadas células en la retina del camaleón, si bien en menor proporción que l os 

restantes tipos de células amacrinas. 

Las células amacrinas difusas de la retina del camaleón (Lam. 7, figs. 7, 

8, 22 y 24) poseen un perikario de pequeño tamaño que se localiza en las zonas 

más profundas de la capa nuclear interna. Del polo vítreo del mismo parte un 

corto tronco dendrítico el cual inmediatamente despues de ingresar en la capa 
Fundación Juan March (Madrid)



70 

plexiforme interna, se ramifica en numerosas ramas asimetricas. Estas, despues 

de realizar un corto recorrido de dirección horizontal por los estratos super

ficiales de la capa plexiforme interna, profundizan en dicha capa para termi

nar a diferentes niveles de la misma (Lam. 7, figs. 7, 8, 22, 24, flechas). C~ 

mo bien han sido descritas por Cajal (1892 ) en las retinas de los mamiferos, 

aves y reptiles y por Wagner (1976) en la retina del pez nannacara, el recorr~ 

do de las expansiones dendríticas de estas células muestran imagenes varicosas. 

Las células amacrinas biestratificadas de la retina del camaleón muestran 

un perikario de pequeño tamaño y forma ovalada. De él parte en dirección vítrea 

una delgada prolongación que a su paso por los diferentes estratos de la capa 

plexiforme interna muestra dos niveles de ramificación dendrítica (Lam. 7, fig. 

11). Esta morfología que es la más típica y frecuente de este tipo celular ha 

sido descrito en la retina de varios vertebrados (Cajal, 18S2; Murakamy y Shi

moda, 1977; Naka y Ohtsuka, 1975; Boycott y Dowling, 1969; Génis, Prada y Ar

mengol, 1979c) . En el camaleón hemos observado en ocasiones células amacrinas 

biestratificadas que guardan una gran relación con las morfologías descritas 

en el pez nannacara por Wagner (1976). Se trata de células en las que a difere~ 

cia de las formas descritas anteriormente, los ramilletes de expansión dendrit~ 

ca toman un solo sentido de orientación (Lam. 7, fig. 21, flecha). Normalmente 

estas células se localizan en zonas retinianas perifericas. 

Las células amacrinas desplazadas del camaleón constituyen un capitulo ~ 

portante en el estudio de esta estirpe celular. Cajal (1892) al describir la 

retina del camaleón no hace referencia ni a las células amacrinas desplazadas, 

ni a las células ganglionares. Sin embargo al analizar la arquitectonia celu

lar retiniana de los mamiferos, y sobre todo de los reptiles y las aves, des

cribe células amacrinas ubicadas en la capa de células ganglionares. Estas cé 

lulas a las que Cajal llamó "células amacrinas desplazadas" han sido también 

denominadas en el embrión de pollo como células amacrinas invertidas (Génis, 

Puelles y Prada, 1977). El análisis de la retina del camaleón nos ha mostrado 

dos tipos de células amacrinas desplazadas: células arnacrinas invertidas o des 

plazadas a la capa de células ganglionares, y células amacrinas intraplexifor

mes o intersticiales. 

El diagnostico citológico diferencial que hemos seguido para fundamentar 

nuestras sospechas sobre la existencia de células amacrinas invertidas, es equ~ 

parable al utilizado en el pollo por Génis y cols. (1977). En este aspecto, son 
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tres las características citológicas más importantes que definen a las células 

amacrinas invertidas: citoplasma fuertemente basofilo, tamaño del perikario más 

pequeño que el de las células ganglionares, y ausencia de axón. 

La capa plexiforme interna se describe como un estrato eminentemente sina~ 

tico en el que dif icilmente se demuestra la existencia de perikarios o somas cé 

lulares. No obstante desde los primeros estudios retinianos, autores como {Mu

ller, 1857; Nagel, 1859 y Borysiekiewicz, 1887) observaron en esta capa, núcle

os de células a los que no pudieron reconocer su naturaleza. En la descripción 

que Cajal (1892) hace de la retina de los reptiles no existe alusión a ningun 

tipo celular ubicado en la capa plexiforme interna. Solamente en uno de sus di

bujos correspondientes a la lacerte viridis, segun una preparación teñida con 

carmín, señala la presencia en el primero y tercer estrato de la capa plexifor

me interna, de dos somas que probablemente pertenecen a células amacrinas des

plazadas. En la retina del buey y de la carpa el mismo autor describe un tipo 

de célula amacrina intersticial cuyo perikario se orienta preferentemente de 

manera tangencial, y las prolongaciones se expanden en dos estratos de la capa 

plexiforme interna. También en el perro Cajal (1892) con el método de Golgi des 

cribe y dibuja células amacrinas intersticiales. 

Algunas publicacones muy especificas relativas a células microgliales y 

gliales señalan la presencia de estos elementos ubicados a nivel de la plexifo~ 

me interna de la retina de los mamíferos (LÓpez Enriquez, 1926; Gallego, 1976 b; 

V.rabee, 1970; Wolter, 1956) y de la retina humana (Wolter, 1959). En algunos an~ 

males, como en el pollo, en el curso de su desarrollo, determinadas células ama

crinas se situan de manera transitoria alineadamente a nivel de la plexiforme in 

terna (Génis y cols. 1977). 

Con relación al camaleón tanto las descripciones realizadas por Cajal (1892 : 

como las posteriores observaciones de Rochon-Duvigneaud (1943) indican que no ex: 

te en la capa plexiforme interna elemento celular alguno. Sin embargo el análisi! 

efectuado en este aspecto por Génis, Frada y Armengol (1978) pone de manifiesto 1 

lulas interplexiformes en la retina del camaleón, sobre las que se discute su Pº' 

ble naturaleza glial o neuronal. 

Fruto de nuestras observaciones, la lámina 8 {figs. 1, 2, 3, 4, 5, 6 y 7) d• 

ja recojidos diversos perikarios localizados en la capa plexiforme interna de la 

retina del camaleón. 
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Algunos de estos perikarios muestran caracteristicas claramente neuronales 

(larn. 8, fig. 1; Larn. 12, fig. 6) , muy semejantes a las de los estratos veci

nos de células arnacrinas y células ganglionares. En otros , su coloración oscu

ra y su forma nuclear lobulada y en herradura se definen corno elementos glia

les (Larn. 8, fig. 2, Larn. 12, figs. 2, 3 y 4). 

El método de Golgi combinado con la observación a traves de contraste in

terferencial permite distinguir en número, longitud, forma, relacionas y orie~ 

tación de las prolongaciones que parten de los sornas intraplexiformes (Lam. 8, 

figs. 3, 4, 5, 6 y 7). El perikario de las células intraplexiformes adopta una 

orientación variable, que es independiente de su profundidad en la capa plexi

forrne interna, predominando la disposición horizontal o vertical. La forma del 

perikario puede ser poligonal, fusiforme, y en general es irregular. 

Las expansiones de las células intraplexiformes del camaleón pueden orien

tarse en tres sentidos diferentes: unas se orientan hacia la capa nuclear inter 

na, otras lo hacen en sentido tangencial, y finalmente hay expansiones descen

dentes o vítreas que se distribuyen hacia la capa de células ganglionares. Las 

expansiones más numerosas son aquellas que se orientan hacia la capa nuclear i~ 

terna, le siguen las tangenciales, siendo por fin muy escasas o unicas las que 

se orientan hacia la capa de células ganglionares. La posibilidad de distinguir 

con nitidez caracteristicas axónicas en dichas células, es muy limitada. Nunca 

se han observado prolongaciones que se introduzcan en la capa de fibras del ner 

vio óptico, aunque algunas de ellas parecen proyectarse hasta la capa de célu

las ganglionares (Lam. 8, fig. 2, flecha). 

Las células que hemos observado y descrito (Génis y cols. 1978), creernos 

que por primera vez en la reti~a del camaleón, pueden ser considerados de varia 

da naturaleza a juzgar por los datos analiticos recogidos. Por un lado podrian 

tratarse de células ganglionares desplazadas tal corno se ha descrito en los rna

rniferos y aves (Cajal, 1892; Dogiel, 1891). Sin embargo, la rnayoria de las gan

glionares tipo Dogiel situan su perikario en los estratos más internos de la nú 

clear interna (capa de arnacrinas) y carecen de expansiones ascendentes. Segun h~ 

rnos podido comprobar en nuestras observaciones las células ganglionares despla

zadas tipo Dogiel alcanzan en la retina del camaleón tamaños gigantescos. Pro

yectan sus prolongaciones dendríticas tangencialrnente y su axón descendente po

see un cono de origen típico e inconfundible (Larn. 8, figs. 8, 9 y 10). 

Las células intraplexiformes son de menor tamaño, su situación en la capa 
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plexifo:ane interna es variable, poseen expansiones ascendentes y en quellos 

casos que muestran prolongaciones descendentes éstas no suelen pasar de la ca

pa de células ganglionares sin que hallamos podido observar nunca su incorpor~ 

ción a la capa de fibras del nervio óptico. Estas conside raciones nos hacen 

pensar que sin descartar la posibilidad de que existan ganglionares desplaza

das en otras capas retinales, las células intraplexiformes no son mayoritaria

mente células ganglionares. 

Una segunda posibilidad es que se tratasen de un tipo de célula amacrina 

desplazada con un desarrollo atipico de sus expansiones dendríticas. Célula 

como la representada en la lámina 8, fig. 6, ha sido considerada en la retina 

del buey como célula amacrina intersticial desplazada (Caja!, 1892). Por otro 

lado las secciones semifinas teñidas con azul de toluidina borax (Lam. 8, fig. 

1, Lam. 9, fig. 3) y las secciones ultrafinas (Lam. 12, fig. 6), apuntan tam

bien la posibilidad de que parte de estos elementos intraplexiformes sean cé

lulas amacrinas. No obstante el análisis ultraestructural no ha pe:anitido iden 

tificar en el citoplasma de las células intraplexiformes, vesiculas de núcleo 

denso (dense core vesicles) . 

La información recojida pe:anite también considerar que parte de las célu

las intraplexiformes sean de naturaleza glial. Muchas de estas células poseen 

apetencias tintoriales semejantes a las evidenciadas por las células de Muller. 

El patrón irregular de sus expansiones asi como la presencia de gránulos de 

glucogeno parecen indicar que se tratan de astrocitos semejantes a los descri

tos por Wolter (1959) en la plexifo:ane interna de la retina humana. 

Nos inclinamos por lo tanto a concretar que las células intraplexiformes 

o "intersticiales" de la retina del camaleón son primordialmente neuronas ama

crinas desplazadas asi como elemento de naturaleza glial perteneciente a la 

astroglia y a la oligodendroglia. 

CELULAS GANGLIONARES. 

La importancia que poseen las células ganglionares de la retina se pone 

de manifiesto, si tenemos en cuenta que son los elementos neuronales encargados 

de poner en contacto (via centripeta) una estructura nerviosa central de locali 

zación periferica como es la retina con el cerebro. 
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La morfología que poseen las células ganglionares de la retina de los ve~ 

tebrados se conoce desde los primeros estudios de Caja! (1892). El analisis de 

tenido de las observaciones morfológicas realizadas por este autor en la reti

na de diferentes especies animales nos permite distinguir cinco tipos fundamen 

tales de células ganglionares : células ganglionares monoestratificadas, célu

las ganglionares biestratificadas, células ganglionares poliestratificadas, c§ 

lulas ganglionares difusas y células ganglionares desplazadas (tipo Dogiel) • 

Ulteriores revisiones (Polyak, 1941; Boycott y Dowling, 1969) en torno a la 

clasificación de Caja! no expresan cambios verd.aderamente sustanciales, y los 

tipos morfológicos definidos por estos autores coinciden en sus característi

cas mas generales con los descritos por Caja! (1892). 

En contraste con las amplias clasificaciones morfológica~ los registros 

intracelulares efectuados en retinas de diferentes especies animales (Dowling, 

1970 ; Hughes y La Velle, 19i74; De Monasterio, 1978'; Chino, Shansky y Hamasaki, 

1978; Hamasaki, Tasaki y Luzoki, 1979; Víctor y Shapley, 1979), definen dos ti 

pos de células ganglionares. De una parte las llamadas células X poseen respue~ 

tas analogas a la de las células amacrinas con potenciales transitorios. El 

otro tipo, células Y, presentan una respuesta similar a la de las células bip~ 

lares con potenciales de despolarización sostenidos. 

La morfología que exhiben las células ganglionares de los reptiles es pa

recida a la de las aves (Caja!, 1892). Si bien, estas células han sido estudi~ 

das en diferentes retinas de reptiles, no poseemos información alguna en la 

que se haga referencia ó se describa las células ganglionares de la retina del 

camaleón. 

Las secciones semifinas con tinciones anilinicas y el proceder de Golgi, 

nos han permitido realizar algunas consideraciones morfológicas sobre esta es

tirpe celular en el camaleón (Lam. 9, figs. 1, 2, 3, 4, 5 y 6). Los perikarios 

de las células ganglionares de la retina central del camaleón, se alinean en 

una sola hilera constituyendo la citada capa (Lam. 9, fig. 1, CG). Distinguimos 

en relación con su tamaño dos tipos de perikarios; unos grandes y con formas 

más o menos redondeadas (lamina 9, figs. 1, 3, asterisco y fig. 4), otros pequ~ 

ños y con formas poligonales (Lam. 9, figs. 3, 5 y 6). 

La capa de fibras del nervio óptico del camaleón a nivel de la retina cen

tral, es gruesa y presenta un aspecto empaquetado de sus axones (Lam. 9, fig. 1) 
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En niveles perifericos de la retina, los paquetes axonicos se interponen entre 

los perikarios de las células ganglionares que son menos numerosas (Lam. 9, 

fig. 2, C.G.). 

Las observaciones ultrafinas de esta capa fibrilar, muestra por su tamaño 

tres tipos de axones: grandes, medianos y pequeños. Generalmente advertimos 

que los axones de mayor diametro son los que estan rodeados de mielina. 

El método de Golgi permi te distinguir tres tipos morfológicos de células 

ganglionares en la retina del camaleón: células ganglionares desplazadas a la 

capa de amacrinas (células tipo Dogiel), células ganglionares gigantes y célu 

las ganglionares difusas. 

Las células ganglionares desplazadas o de localización atipica, ya han si 

do descritas a proposito de las células amacrinas e intraplexiformes. 

Las células ganglionares gigantes y difusas poseen una ubicación típica 

de sus perikarios y sus rasgos morfológicos son muy similares a los descritos 

y dibujados por Cajal (1892) en la rana esculenta. Las formas gigantes de la 

retina del camaleón tiene un perikario grande y redondeado, del que parten 

gruesos troncos dendríticos que se ramifican en la capa plexiforme interna. Ge 

neralmente las ramas y expansiones dendríticas de este tipo celular son largas 

y numerosas y ocupan una amplia área de la capa plexiforme interna (Lam. 9, 

fig. 4). En nuestras observaciones no hemos podido identificar ni el número ni 

los estratos en que se ramifican dichas células. 

Finalmente, las células ganglionares difusas son más pequeñas, tienen un 

perikario de menores dimensiones y su forma es poligonal. Del soma celular p~ 

ten algunas ramas en dirección a la capa plexiforme interna. Estas con menor 

grosor y longitud que las del tipo anteriormente descrito (Lam , 9, figs. 5 y 6), 

finalizan de manera difusa en diferentes estratos de la capa plexiforme interna. 

CELULAS DE MULLER. 

La célula de Muller de la retina de los vertebrados ha sido selectivamente 

analizada por diversos autores en distintas especies animales. 

En la retina del camaleón, la información que poseemos sobre la citada cé 
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lula esta limitada a los datos aportados por Cajal (1892) el cual al describir 

la organización celular de la fovea central del camaleón con el método de Golgi, 

proporciona una mínima información gráfica sobre la citada célula. Armengol y 

cols. (1978 b) y Prada y cols. (1979) al analizar los primitivos componentes de 

la capa de Henle en la retina del camaleón, describen al igual que hiciera Cajal 

(1892), una prolongación accesoria en la célula de Muller que discurre tangencia! 

mente acompañando a los largos y cortos axones de los fotoreceptores. En el pollo 

(Prada y cols. 1980 a y b) han observado prolongaciones accesorias de las célu

las de Muller que nacen a diferentes niveles retinianos. 

Nuestras observaciones con el método de Golgi, señalan dos aspectos morfo

lógicos de la célula de Muller. De un lado en las cuatro capas externas de la 

retina, la célula presenta un cuerpo uniforme del que parten a nivel de la capa 

de Henle, una o varias prolongaciones accesorias (Lam. JO, figs. 1, 2, 3, 4 y 

5). En otro aspecto el citoplasma glial al alcanzar el limite externo de la ca

pa nuclear interna se ramifica en una cascada de prolongaciones verticales, que 

atravesando las restantes capas retinianas, llegan a contactar con la membrana 

limitante interna (Lam. 10, fig. 1, CPE, CNI}. 

Estas caracteristicas morfológicas apreciadas en el camaleón difieren de 

las observadas en retinas de aves y mamiferos por Cajal (1892) y Polyak (1941), 

en las que los penachos de ramificaciones verticales de las células de Muller 

surgen en el limite externo de la capa plexiforme interna. 

La célula de Muller de la retina central del camaleón, muestra antes de 

emitir la prolongación accesoria a nivel de la capa de Henle, una zona de menor 

grosor citoplasmico (Lam. 10, fig. 3, flecha grande}. En su trayecto vertical 

por la citada capa, el cuerpo glial presenta gran diversificación morfológica. 

Unas células dividen su soma en dos troncos principales, generalmente despues 

de originarse la prolongación accesoria (Lam. 10, fig. 1 y 4), aunque en ocasio 

nes puede ser la prolongación accesoria la que nace despues de que se haya div~ 

dido el cuerpo celular (Lam. 10, fig. 5). Otras células, tras la emisión de la 

prolongación accesoria se dividen en el tercio externo de la capa de Henle en 

4 ó 5 ramas, de las cuales, dos son constantemente de mayor grosor (Lam. 10, 

fig. 2). 

La prolongación accesoria de la célula de Muller ha sido solamente analiza 

da en la fóvea de la retina del camaleón por Cajal (1892), siendo escasos los 

datos obtenidos al respecto. De nuestras observaciones sobre la citada prolon-
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gación deducirnos que se manifiesta rnorfológicarnente de diferentes maneras, de

pendiendo de la zona de ubicación. 

Generalmente suele ser unica y realiza un largo recorrido de unas 200 mi

cras en dirección periferica por la capa de Henle (Lam. 10, fig. 7). Durante 

este trayecto emite una variada gama de expansiones que adoptan diferente com

portamiento morfológico. Algunas nacen en las proximidades del sorna celular a 

traves de una gruesa rama, la cual a nivel de la capa plexiforme externa se di 

vide en numerosas expansiones finas y verticales que alcanzan la membrana lirni 

tante interna (Lam. 10, fig. 3, flecha corta). Otras son más delgadas y perma

necen indivisas en todo su trayecto hasta la membrana lirnitante interna. En ra 

ras ocasiones hemos podido observar cortas expansiones que partiendo de la pr~ 

longación accesoria se dirigen internamente realizando recorridos helicoidales. 

Algunas de estas expansiones terminan en las capas externas de la retina, for

mando irnagenes a la manera de tirabuzones. La prolongación accesoria de la cé

lula de Muller, al final de su recorrido por la capa de Henle, cambia de senti 

do para de esta manera atravesar verticalmente las distintas capas de la retina. 

(Lam.10, fig. 7, flecha larga ) • Al llegar al tercio medio de la capa nuclear 

interna dicha prolongación, se ensancha considerablemente para alojar en su i~ 

terior el núcleo de la célula (Lam.10, fig. 7, flecha corta). La terminación 

de la prolongación accesoria ofrece dos alternativas morfológicas. En el caso 

de que exista solo una fibra accesoria, a partir del enclave nuclear nacen fi

nas expansiones que despues de atravesar las restantes capas retinianas con un 

trayecto más o menos sinuoso, finaliza en la membrana limitante inte~na. cuan

do existen varias prolongaciones accesorias, las fibras gliales que no poseen 

el núcleo, tras una incurvación en la capa plexiforme externa, finaliza median

te un tirabuzón que transcurre y termina en el espesor de la capa nuclear inte~ 

na. De nuestras observaciones, se deduce que en el recorrido de la prolongación 

accesoria de la célula de Muller se distinguen tres porciones. Una porción exte~ 

na de trayecto tangencial por la capa de Henle, que acompaña a los axones de los 

conos (Arrnengol y cols. 1978). Una media, de dirección oblicua o vertical, que 

acompaña en gran parte a las células bipolares a su paso por la capa nuclear i~ 

terna. Y una porción interna de dirección vertical que introduciendose en las 

tres ultimas capas de la retina finaliza a nivel de la membrana lirnitante inter 

na . 

En la fovea y zonas parafoveales de la retina es donde con mayor frecuencia 
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se observan varias prolongaciones accesorias en una misma célula. Una de es

tas prolongaciones, generalmente la de menor recorrido y mayor oblicuidad por 

la capa de Henle (Lam. 10, fig. 6), es la que posee el núcleo de la célula. 

Las otras fibras accesorias, de tamaño variable, suelen finalizar de manera 

helicoidal en el espesor de la capa nuclear interna. 

Unicamente en la fovea del camaleón hemos observado de manera esporadica 

células de Muller que muestran una oblicuidad de su sorna por la capa de Henle, 

careciendo a este nivel de prolongaciones accesorias. Estos datos encuentran 

su correlación morfológica en las descripciones realizadas sobre las células 

de Muller por Dogiel (1893) en retinas humanas y Polyak (1941) en retinas de 

primates. 

De la misma manera que en la retina del pollo (Prada y cols. 1980 a y b), 

en la retina periferica del camaleón la célula de Muller adopta su rnorfologia 

al menor grosor de las capas retinianas. Por ello, presenta un citoplasma más 

robusto y menos estilizado, siendo sus prolongaciones de menor tamaño que en la 

retina central. El sorna celular al llegar a la capa plexiforme externa se divi

de en varias ramas, menos numerosas que en la retina central (Lam. 10, figs. 8, 

9 y 10). 

Las prolongaciones accesorias de las células de Muller localizadas perife

ricamente, realizan cortos recorrido por la capa de Henle (30 a 50 micras) (Lam. 

10, figs. 8 y 9). Una vez finalizado su trayecto, la prolongación accesoria se 

incurva a nivel de la capa plexiforme externa para introducirse en la capa nu

clear interna. En el tercio externo de ésta ultima capa, la fibra accesoria po

see un engrosamiento en cuyo interior se localiza el núcleo de la célula (Lam. 

10, figs. 8, 9 y 10, asterisco). Termina la prolongación accesoria mediante una 

gruesa rama que en dirección vítrea y con un trayecto más o menos sinuoso llega 

a alcanzar la membrana lirnitante interna engrosandose considerablemente a este 

nivel (Larn. 10, figs. 8 y 9). En su recorrido por la capa plexiforrne interna, 

capa de células ganglionares, y capa de fib~as del nervio optico, la prolonga

ción accesoria de la célula de Muller emite abundantes espiculas y pequeñas ex

pansiones de disposición radial (Lam. 10, figs. 8 y 9, flechas cortas). De la 

misma manera que en la retina central, la prolongación accesoria de células 

perifericas nruestra, a su paso por la capa de Henle, expansiones verticales que 

terminan en la membrana lirnitante interna (Lam. 10, figs. 8 y 9, flechas 

largas) • Tarnbien estas expansiones a su paso por las capas plexiforrnes de la 
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retina, muestran espiculas radiales (Lam. 10, figs. 8 y 9). 

En las zonas más perifericas de la retina, la célula de Muller en ocasiones 

no llega a contactar con la membrana limitante interna (Lam.10, fig.10), y la 

pauta general es que exhiban una morfologia muy rudimentaria (Lam.10, fig.11). 

La retina de los vertebrados presenta un grado de diferenciación distinto 

en sus diversas zonas. Asi, la retina periferica es la que posee una mayor simi

litud con los estadios embrionarios (Shen, Greenfield and Boell, 1956; Prada y 

cols. 1980 a y b). Podria suponerse que durante la histogenesis de la retina del 

camaleón, la jóven célula de Muller, cuerpo simple que uniria las dos membranas 

limitantes, debido quizas al largo recorrido de los axones de los conos y al 

gran empaquetamiento celular que posee la retina del camaleón se desplazaria en 

sentido tangencial sin abandonar su primitivo punto de anclaje externo. Poste

riormente su citoplasma a nivel de la membrana limitante externa, se engrosaria 

en sentido vertical, contribuyendo a separar los diversos paquetes axonicos a 

nivel de la capa de Henle. En sucesivas etapas de diferenciación este citoplas

ma vertical, emitiria el penacho de expansiones verticales en dirección a la 

membrana limitante interna. En resumen, podemos decir que la retina periferica 

del camaleón, muestra una posible secuencia de diferenciación histogenética de 

la célula de Muller, explicando de este modo la ubicación de su núcleo en la 

prolongación accesoria y no en la porción principal de la célula. 

Las microfotografias (Lam.11, figs.1 a 6) revelan los datos ultraestructu 

rales de mayor interés hallados en las células de Muller de la retina del cama 

león. Del mismo modo que describieron Fain y cols. (1975) en la rebina del sapo, 

la célula de Muller de la retina del camaleón muestra por fuera de la membrana 

limitante externa, expansiones vellosas que en grupos de 3 ó 4 hileras de vellosi 

dades separan las microvellosidades de los segmentos internos de los fotorecepto

res (Lam.11, fig.1, flechas) impidiendo asi que se realizen contactos interrecep

tores. A nivel de la membrana limitante externa la célula de Muller realiza, entre 

si y con los fotoreceptores, uniones de tipo desmosomico,similares a las descritas 

por Fine y Zimmerman (1962),Magalhaes (1970) y Wald y De Robertis (1961). 

En relación con los datos obtenidos mediante microscopia luminica (Lam. 10, 

figs. 1, 2, 3, 4 y 5). La microscopia electronica constata que el citoplasma 

glial en las zonas más internas de la capa de Henle se abre para separar los pa

quetes axonicos de los fotoreceptores. De este modo quedan englobados entre las 

Fundación Juan March (Madrid)



88 

prolongaciones verticales de las células de Muller los axones de los fotorece~ 

tores y las fibras gliales accesorias que discurren tangencialmente por la ca

pa de Henle (Lam. 11, fig. 3). Las prolongaciones verticales al llegar a la ca 

pa plexiforme externa, se dividen en varias ramas que separan los pies termina 

les de los fotoreceptores en grupos de 3 a 4 bases (Lam. 11, fig. 3, flechas). 

En este aspecto constatamos los datos observados por Fain y cols. (1975) en 

el sapo. 

Una de las caracteristicas de la porción externa de la célula de Muller, 

es la existencia de microtubulos en su interior (Kuwabara, 1965; Magalhaes, 

~970). En la retina del camaleón hemos observado microtubulos orientados tan

gencialmente en el interior de la prolongación accesoria, a nivel de la capa 

de Henle. A la vez que apreciamos una gran similitud entre el tamaño de los 

neurotubulos de los receptores (195 a 200 A) y los microtubulos del citoplasma 

glial (195 a 200 A) (Lam. 11, fig. 2, flechas). No observamos contactos de mem 

brana entre las prolongaciones accesorias de la célula de Muller y los axones 

de los fotoreceptores (Lam. 11, fig. 2, M.A.). 

El núcleo de la célula de Muller en estudios ultraestructurales, se ha de~ 

crito con una ubicación a nivel medio de la capa nuclear interna, y una morfo!~ 

gia y electrodensidad caracteristica (Kuwabara, 1965; Magalhaes, 1970; Wald y 

De Robertis, 1961). Reforzando estos datos el núcleo de la célula de Muller del 

camaleón posee una morfología irregularmente poligonal, con una cromatina más 

densa que la de las neuronas retinianas. A la altura del núcleo, el citoplasma 

glial es escaso y electrodenso, y aparece englobando a los axones de las célu

las bipolares que discurren por la capa nuclear interna (Lam. 11, fig. 4, aste 

riscos) . • 

La porción interna o vítrea de la célula de Muller, ha sido considerada co 

mo aquella zona del citoplasma destinada a almacenar las reservas de glucogeno 

celular, habiendose descrito a este nivel la existencia de gliofilamentos (Ma

galhaes, 1'970; Magalhaes, 1976; Magalhaes, Coimbra y Silva Pinto, 1973). De 

nuestros estudios se desprende además que en la capa plexiforme interna, la cé 

lula de Muller posee en su interior microtubulos con un diámetro menor (195 A) 

(Lam. 11 , fig. 5, M, flechas) que el de los neurotubulos de las expans.iones neu 

renales situadas a este mismo nivel (235 A) (Lam. 11, fig. 5, flechas). La mem

brana de la célula de Muller, tampoco presenta a este nivel contactos específi

cos con las membranas de las prolongaciones neuronales, respetando siempre un e= 

pacio extracelular de similares dimensiones (Lam. 11, fig. 5). Destaca en todas 
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las porciones del citoplasma de la célula de Muller la existencia de una menor 

densidad de microtubulos con respecto a las neuronas de la retina (Lam . 11, 

figs. 2 y 5). 

En la capa de fibras del nervio Óptico, la célula de Muller muestra un 

comportamiento similar al que posee en la capa de Henle. De esta manera las ex 

pansiones verticales de las células de Muller separan los diferentes paquetes 

axonicos (Lam. 11, fig. 6, asterisco). En el interior de los referidos paque

tes existen expansiones gliales que aislan los diferentes axones, impidiendo 

de esta manera que se realizen contactos axo-axonicos (Lam. 11, fig. 6, flechas) . 

El citoplasma de la célula de Muller posee en estas zonas inte rnas, vesiculas 

de pared lisa y gliofilamentos (Lam. 11, fig. 6) . 

La capa de fibras del nervio Óptico de la retina del camaleón, presenta 

axones mielinicos, rodeados de un citoplasma que relacionamos con el de las 

células de Muller (Lam. 11, fig . 6) y que se asemeja al descrito por Stensaas 

(1977) en el nervio Óptico de los anfibios urodelos como oligodendriticos cla

ros. 

Entre la capa de fibras del nervio Óptico y la membrana limitante interna 

existen en la retina del camaleón, una gruesa capa formada por la superposición 

de laminas citoplasmicas pertenecientes a las células de Muller (Lam. 11, fig. 

6). En el espesor de esta capa de un grosor que oscila entre 8 y 12 micras, se 

ubican células gliales siendo estas generalmente oligodendrocitos (Lam. 11, 

fig. 6, OL) destacando la existencia de dos citoplasmas claramente definidos . 

De un lado el protoplasma de la célula de Muller se presenta como el componente 

más electrodenso siendo este citoplasma el que va a formar la membrana limitante 

interna (Lam. 11, fig. 6, ILM). Destaca en contraposición la existencia de un 

citoplasma menos electrodenso, ordenado también en láminas cuya procedencia es 

debida probablemente a la presencia en esta capa de otras células de estirpe 

glial (Lam. 11, fig. 6, OL, estrellas). 

Los espacios interneurales en la retina del camaleón se encuentran ocupa

dos por las células de Muller, quedando un espacio intercelular meramente vir

tual, en el que no hemos observado la presencia de estructuras, como las descri 

tas por Wolburg y Kurz-Isler (1977) Kurz-Isler y Wolburg (1978), en la retina 

de la trucha arco-iris. 

Ademas de las células de Muller existen en el camaleón otras células de 

naturaleza neuroglia! (Lam. 11, fig. 6; Lam. 12, figs. 1, 2, 3, 4 y 5). La ubi-
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cación de estas células se aprecia en tres niveles diferentes de la retina: 

capa de fibras del nervio óptico (Lam. 11, fig. 6), capa plexiforme interna 

(Lam. 12, figs. 2, 3, 4 ·y 5) y en las vecindades de la capa plexiforme externa 

(Lam. 12, fig. 6). 

Las observaciones con el método de Golgi y con microscopia electronica, 

indican que en su mayoria se tratan de astrocitos fibrosos típicos, similares 

a los descritos por Wolter (1959) en retinas humanas y Stensaas (1977) en el 

nervio optico de los anfibios. No obstante sorprendemos a veces células de pe

queño tamaño a las que consideramos como oligodendroglia, no solo por la con

figuración y estructuración de su núcleo sino por su situación cerca de la ca

pa de células ganglionares y en la capa de fibras del nervio Óptico. Tengase 

presente que en estos núcleos internos discurren en gran número fibras mielini 

zadas (Lam. 11, fig. 6). 

A pesar de que la microglia se encuentra claramente representada en la c~ 

pa plexiforme interna de varios animales (LÓpez Enriquez, 1926; Vrabec, 1970; 

Gallego, 1976 b), en el camaleón no hemos podido identificar ningun elemento 

con caracteristica de célula microglial. 
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ción y acoplamiento en el tiroides. 

84 Repollés Moliner, J.: 
Nitrosación de aminas secundarias co· 
mo factor de carcinogénesis ambien
tal. 

86 11 Semana de Biología: 
Flora y fauna acuáticas. 

87 11 Semana de Biología: 
Botánica. 

88 11 Semana de Biología: 
Zoología. 

89 11 Semana de Biología: 
Zoología. 

91 Viéitez Martín, J . M.: 
Ecología comparada de dos playas de 
las Rías de Pontevedra y Vigo. 
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92 Cortijo Mérida, M., y García Blan· 
CO, F.: 
Estudios estructurales de la glucóge· 
no fosforilasa b. 

93 Aguilar Benítez de Lugo, E.: 
Regulación de la secreción de LH y 
prolactina en cuadros anovulatorios 
experimentales. 

95 Bueno de las Heras, J. L.: 
Empleo de polielectrolitos para la flo
culación de suspensiones de partícu
las de carbón. 

96 Núñez Alvarez, C., y Ballester Pé
rez, A.: 
Lixiviación del cinabrio mediante el 
empleo de agentes complejantes. 

101 Fernández de Heredia, C.: 
Regulación de la expresión genética 
a nivel de transcripción durante la di
ferenciación de Artemia salina. 

103 Guix Pericas. M.: 
Estudio morfométrico, óptico y ultra
estructural de los inmunocitos en la 
enfermedad celiaca. 

105 Llobera 1 Sande, M.: 
Gluconeogénesis «in vivan en ratas 
sometidas a distintos estados tiroi
deos. 

106 Usón Finkenzeller, J. M .: 
Estudio clásico de las correcciones ra· 
diactivas en el átomo de hidrógeno. 

107 Galián Jiménez, R.: 
Teoría de la dimensión. 

111 Obregón Perea, J . M.': 
Detección precoz del hipotiroidismo 
congénito. 

115 Cacicedo Egües, L.: 
Mecanismos moleculares de acción de 

hormonas tiroideas sobre la regulación 
de la hormona tirótropa. 

121 Rodríguez García, R.: 
Caracterización de lisozimas de dife· 
rentes especies. 

122 Carravedo Fantova, M.: 
Introducción a las Orquídeas Espa
ñolas. 

125 Martínez-Almoyna Rufián, C.: 
Contribución al estudio de la Mano
metría Ano-rectal en niños normales 
y con alteraciones de la continencia 
anal. 

127 Marro, J .: 
Dinámica de transiciones de fase: 
Teoría y simulación numérica de la 
evolución temporal de aleaciones 
metálicas enfriadas rápidamente. 

129 Gracia García, M.: 
Estudio de cerámicas de interés ar· 
queológico por espectroscopia Moss
bauer. 

131 García Sevilla, J. A.: 
Receptores opiáceos, endorfinas y re
gulación de la síntesis de monoami
nas en el sistema nervioso central. 

132 Rodríguez de Bodas, A.: 
Aplicación de la espectroscopía de 
RPE al estudio conformacional del ri· 
bosoma y el tRNA. 

136 Aragón Reyes, J. J.: 
Interacción del Ciclo de los Purín Nu
cleótidos con el Ciclo del Acido Cí
trico en Músculo Esquelético de Rata 
durante el Ejercicio. 

Serie Roja 

(Geología, Ciencias Agrarias, lngenieria, Arquitectura y Urbanismo) 

3 Velasco, F.: 
Skarns en el batolito de Santa Olalla. 

6 Alemán Vega, J.: 
Flujo Inestable de los polímeros fun· 
di dos. 

9 Fernández-Longorla Pinaza, F.: 
El fenómeno de inercia en la renova
ción de la estructura urbana. 

13 Fernández García, M.' P.: 
Estudio geomorfológico del Macizo 
Central de Gredas. 
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1~ Ryl;r; bgpez, F.: 
Proyecto de Inversión en una empre· 
!itl <!~ e!ler9fª eléctr!c;a, 

23 Bastarreche Alfaro, M,: 
Un modelo simple estático. 

24 Martín Sáncheil, J. M.: 
Moderna teoria de control: método 
adaptativo-predictivo. 

~t Zapata F~r-i:eF, J.: 
Estutlio de lea tr1111slstores i;ET de 
mlOHJCJRdas en puel'ta común. 

33 Ordóñez Delgado, S.: 
Las Bauxit~s tmIªi\o!"I! QQ.mo mena 
d.@ ijhimiqlQ. 

35 Jouvé de la Barreda, N.: 
Obtención d.~ %tni~¡ a11~1,1ploic;l _ es en 
"ª"l~d~d~§ e . l!Pélfü~lél§ c\Q tf!Q,o c;qmún. 

31?, A.!ªrqgn f\_lvªrn~. !;.. ~ 
Efectos dinámicos ~!Q~*~f!Qs ep túne
les y obras subterráneas. 

38 Lasa Dolhagaray, J. M ., y Silván Ló· 
pez, A.: 
Factores que influyen en el espigado 
de la remolacha azucarera. 

41 Sandoval Hernández, F.: 
Comunicación por fibras ópticas. 

42 Pero-Sanz Elorz, J. A.: 
Representación tridimensional de tex· 
turas en chapas metálicas del siste· 
ma cúbico. 

43 Santiago-Alvarez, C.: 
Virus de insectos: multiplicación, ais· 
!amiento y bioensayo de Baculovirus. 

46 Ruiz Altisent, M.: 
Propiedades físicas de las variedades 
de tomate para recolección mecánica. 

58 Serradllla Manrique, J. M.: 
Crecimiento, eficacia biológica y va· 
riabilidad genética en poblaciones de 
dípteros. 

64 Farré Muntaner, J. R.: 
Simulación cardiovascular mediante 
un computador híbrido. 

79 Fraga González, B. M.: 
Las Giberelinas. Aportaciones al estu
dio de su ruta biosintética. 

81 Yáñez Parareda, G.: 
Sobre arquitectura solar. 

83 Díez Vlejobueno, C.: 
La Economía y la Geom.éltemática en 
prQspección geoquímic;a. 

90 Pernas Gal 1, F.: 
Master en Planificación y Diseño de 
Servicño• Sanitarios. 

97 Joyanes Pérez, M.ª G.: 
Estudio sobre el valor nutritivo de la 
proteína del mejillón y de su concen
trado proteico. 

99 Fernández ~scobar, R.: 
Factores que afectan a la polinización 
y cuajado de frutos en olivo (Olea 
europaea L.) • 

104 Oriol Marfá í Pagés, J.: 
Economía de la producción de flor 
cortada en la Comarca de el Me· 
res me. 

109 García del Cura, M.ª A.: 
Las sales _ sódicas, calcosódicas y 
magnésicas de la cuenca del Tajo. 

112 García-Arenal Rodríguez, F.: 
Mecanismos de defensa activa en las 
plantas ante los patógenos. Las Fi· 
toalexinas en la interacción Phaseolus 
vulgaris-Botrytis cinerea. 

114 Santos Guerra, A.: 
Contribución al conocimiento de la flo· 
ra y vegetación de la isla de Hierro 
lisias Canarias). 

120 Vendrell Saz, M.: 
Propiedades ópticas de minerales ab
sorbentes y su relación con las pro· 
piedades eléctricas. 

123 Pulido Bosch, A.: 
Datos hidrogeológicos sobre el bor· 
de occidental de Sierra Nevada. 

137 Berga Casafont, Luis: 
Estudio del comportamiento reológico 
de la sangre humana. Aplicaciones al 
flujo sanguíneo. 
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Serie Azul 

(Derecho, Economía, Ciencias Sociales, Comunicación Social) 

17 Ruiz Bravo, G.: 
Modelos econométrlcos en el enfo
que objetivos-Instrumentos. 

34 Durán López, F.: 
Los grupos profesionales en la pres
tación de trabajo: obreros y emplea
dos. 

37 Lázaro Carreter, F., y otros: 
Lenguaje en periodismo escrito. 

74 Hernández Lafuente, A.: 
La Constitución de 1931 y la autono
mía regional. 

78 Martin Serrano, M., y otros: 
Seminario sobre Cultura en Perio
dismo. 

85 Sirera Oliag, M.• J.: 
Las enseñanzas secundarlas en el 
País Valenciano. 

108 Orizo, F. A.: 
Factores socio-culturales y comport. 
mlentos económicos. 

124 Roldán Barber, H.: 
La naturaleza jurídica del estado de 
necesidad en el Código Penal Espa
ñol: critica a la teoría de la exlglbl· 
lidad de· la conducta adecuada a la 
norma. 

128 De Esteban Alonso, J.: 
Los condicionamientos e lntansldad de 
la participación politlca. 

135 Santillana del Barrio, l.: .. 
Evaluación de los costes y beneficios 
de proyectos públicos: referencia al 
coste de oportunidad en situaciones 
de desempleo. 
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