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Por el momento, no se nos ocurre ninguna hipótesis' rac~onal ..queex ..<" ... -.'
plicase estos fenómenos. Ellos, por otra parte, nos dan cuenta de .hasta·
dónde alcanza la complejidad en el modo de ac~ió~ de los diversos 'fac
tores endocrinos que intervienen tm,el metabolismo hidrocarbonado.,

Posteriormente A estos trabajos han publicado datos en el mismosen-'

tido Garnier y Scholmann (O. R. de la Socode Biol.d~ París, Julio .~914):·
(Trabajo aellnBtituto ae Meaicina Legal ae Maarid. ProfeBor MaeBtre).

-_.~---
SESiÓN DEL 19 DE NOVIEMBRE DE 1915

Plan fundamental de la retina de los insectos

POR

S.R. CAJAL

1

)

Sabido es que el insecto, por excepción entre los invertebrados, posee
un aparato visual muy diferenciado y perfecto, y comparable en princi--
pio al de los vertebrados. Probable parece que muchos de éstos (ciertos
peces y batracios) gozan de potencia visual inferior Ala de la libelula, el
caballito del diablo ó la mosca azul. En este caso, como en otros muchos,
la masa no es sinónimo de excelencia, como no son tampoco igualmente
excelentes un tosco reloj de pared y una exquisita saboneta.

Ciertamente, el principio de la visión en mosaico' (córneas y cristalinos
múltiples en cada ojo) ha impuesto al aparato ocular de los articulados
algunas importantes variaciones de plan arquitectónico; pero estas va
riaciones, acaecidas por acomodación al mecanismo físico de la forma
ción de la imagen, han recaído casi por completo en el aparato dióptrico
y en la capa de los bastones ú ommatidias (retina periférica); las demAs
formaciones retinianas, correspondientes á lo que los naturalistas desig
naron lóbulo óptico, coinciden esencialmente, en cuanto á su co'nstitución
anatómica, con las zonas correspondientes de la membrana visual de los
vertebrados. Así lo reconocieron ya hace tiempo Kenyon y Radl, y en
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época más reciente, Vigier, Cajal. Jonescu y Zawarzin. Las recientes
observaciones efectuadas por el Dr. SAnchez y nosotros (1) sobre el apa
rato visual de gran número de insectos, corroboran la citada homología,
fortaleciéndola y ampliándola con numerosos detalles anatómicos, en
cuyo examen circunstanciado no podemos entrar aquí. Quien desee co
nocerlos menudamente consultará la extensa Monografía, en vías de im
presión, destinada á Trab. del Lab. de Investig. biol., tomo XIII, 1915.

Por ahora nos concretaremos á formular algunas consideraciones so
bre las mencionadas concordancias anatómicas entre la retina de los ar

ticulados superiores y la de los vertebrados, y á exponer algunas hipó
tesis sobre la probable significación de ciertas disposiciones neuronales
específicas ó notablemente desarrolladas en los insectos dotados de gran
oapacidad visual.

Consta la retina ó aparato visual de los insectos de tres formaciones
gangliónicas concéntricas, separadas por ciertas fajas de fibras ópticas
entrecruzadas llamadas kiasmas. Estas tres masas celulares sucesivas co

rresponden Aciertas zonas concéntricas de la retina de los vertebrados,

y han recibido de los autores nombres muy variado~. Nosotros las dis
tinguiremos, atendiendo á su situación en la ruta de la impresión visual:
retina supe'l'ficial, 1'etina intermediaria y retina profunda (véase la fi
gura 1).

Retina perl16rlca. - Prescindiendo del aparato dióptico, que no estudia
remos ahora, esta importante formación retiniana comprende las zonas
siguientes:

1.& Zona de los bastones ó corpúsculos (otosensibles.-Esta primera es
tratificación engloba la llamada en los vertebrados zona de los granos
eccternos, la cual, por excepción, no aparece deslindada en los insectos
(figura 2, 1).

2.&Zona limitante ó basal de la retina períférica. - Corresponde'A la
limitante eccternade'los vertebrados (fig. 2, Il).

Retina intermediaria. - Co:r:responde'al ganglio designado por los auto
res periopticon (Hickson), lámina ganglionar eccte'l'na~Viallanes), pri

'. "mer ganglio óptico (Kenyon, Zawarzin, etc.), y consta de las. siguientes
! capas:

3. & ~Oapa de las células visuales intermediarias ó corpúsculos mono

polares giga'lltes.-E"B homóloga de la de los elementos bipolareB de los'
'~'. vertebrados, ó, m.Asexactame!lte, de una porción de la capa de los gra

nos internos (flg. 2, V).- .
~" ..

(1) 8. R. OQ;Qly D. Só,nchez: Contribución al conocimiento de los centros ner
viosos de los insectos. Parte J: Retina y' centrol ópticos. Trab. de.l LQb. de InfJ6It.

tomo XIU, 1916.' '



'" . \

" 4.& Capa pleziform8 8a:terna(neurQmatidiasde Viallanes) (tig.2,. ~
'Representa, como en los ,vertebrados, la estaciÓn de enlaoe óde articu-
laciónentre la expansión descendente de los bastoncitos y el penacho .
dendrítico (aquí lateral y no externo) de las células visuales interme-'
diarias .• :'

5.a Zona del kiasma intermediario (kiasma ezterno de Berger, nervio'
'dpticode Bellonci). ~ Modélase esta capa en cordón, en forma de reloj
de arena, más ó menos prolongado según los insectos examinados, y
consta de gran caudal de conductores' robustos asee~dentes y descen-,' ,',
dentes (fig. 2, IV).

Constituye el kiasma intermediario una de las originalidades más sor·
prendentes de la retina de los articulados, pareciendo asociarse necesa
riamente á todo ojo de visión en mosaico .
. En efecto, tan curioso entrecruzamiento se encuentra también en
los' crustáceos y falta en los ojos de tip~ lenticular (protocordad~s, cefa
lópodos, vertebrados, ocelos de insectos y arácnidos, etc.). En los ver te
brados, semejante formación-sin kiasma, naturalmente-parece corres- .
ponder á los segmentos internos ó fibras descendentes de las células bi·

polares, los cuales sólo cerca de la fovea se disponen en estrat? especial.
Retina prolunda.-Forma un órgano voluminoso, de sección semilunar y

tan perfectamente separado de la retina intermediaria, que se justifica,
en cierto modo, el nombre de lóbulo óptico con que lo designan algunos
naturalistas. Comprende tres zonas importantes.

6.~ Capa de las células gangliónicas y amacrina8 (ganglio en cul1a y
coronario) (fig. 2, VIII).

7.a. Capa plexifo'l'me interna (fig. 2, VII).
8.a. Capa de las fibras ópticas ó kiasma interno (fig. 2, N O).
Las precedentes estratificaciones corresponden á las homónimas de la

retina de los vertebrados (zona plezifo1'me interna, zona de las células
gangliónicas y zona de las fibras del nervio óptico). sólo que la;capa de
los corpúsculos gangliónicos se muestra dislocada; en vez de residir por
debajo de la pleziforme interna como en los vertebrados, se extiende por
encima de ésta, invadiendo el terreno de las células amacrinas ó espon
gioblastos (flg. 2, h). Por lo demás, estas emigraciones del núcleo yproto
plasma somático son comunes en los mismos vertebrados, según proba
ron hace tiempo Dogiel, para las células gangliónicas, y Cajal, para las
amacrinas y diversos tipos de bipolares.

En los esquemas de las figuras 1 y 2 ponemos enfrente, para más cómo
da comparación, las capas homólogas de la retina de un vertebrado y la
de un insecto (mosca), 8eiialándolas con los mismos números. En tales
imágenes se verá que ciertas cifras de la retina del insecto han alterado
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su posición correlativa, y que el desplazamiento consiste en una emigra_
ción de los núcleos hacia la periferia. En dichas figuras, las células ho
mólogas han sido marcadas por iguales letras.

Hemos dicho ya que estas curiosas emigraciones de los somas no son
cosa exclusiva de los articulados y cefalópodos. En la figura 3, que copia
esquemáticamente la retina de un reptil, se advierten también disloca

ciones hacia fuera de los núcleos, que parecen un recuerdo filogénico,
algo así como efecto de la inercia plástica de. la neurona, rebelde ó recal
citrante al progreso morfológico. En este ejemplo, los elementos perezo
sos Ó retardatarios, empeilados en mantener la forma tradicional, son las

células bipolares (bipolares dislocadas) y las neuronas ~anglionares.
No haremos aquí una comparación minuciosa de la retina del verte

brado c.on la de los insectos. Remitimos al lector al examen de las figu
ras 1 y 2, donde advertirá las p.otables coincide~cias de morfología y'
posición de las tres neuronas integrantes de la cadena visual. Porque en
realidad, la retina del vertebrado como la del insecto, redúcese, descar
tando disposiciones ac~esorias, á una triple empalizada neuronal, á sa
ber: la del cono ó bastoncito, la de las células bipolares, y, en fin, la
formada por los corpúsculos gangliónicos. Dos series de articulaciones
emplazadas al nivel de las capas plexiforme interna y externa, vinculan
entre sí estos tres pisos concéntricos de neuronas.

No deja de ser sorprendente la coincidencia estructural entre seres tan

alejados filogénicamente entre sí co~ el vertebrado y el insecto. Natu

rales y lógicas fueran estas concordancias si los verte brados procedi~ran
de los articulados. Mas, con gran aparato de pruebas, sostienen los biólogos
naturalistas que ~osvertebrados derivan de los ~usanos, singularmente
de los protocordados, sin pasar por la fase de los cefalópodos y articula
dos, seres que vendrían á representar ramas antiguas terminales, tempra-
namente désgajadas del tronco filogénico común y que vegetaron aparte,
adaptándose rigurosamente al medio, refractarias á todo proceso de di
fe:renciación progresiva. De donde resulta que la vida, al encontrarse de

· nuevo,con ocasión del modelamiento de los más sencillos vertebrados,
·caÍie! problema visual, que había sido resuelto ya satisfactoriamente en

IOBinsect08yeefalópodos, utilizó, por extrafia coi~cidencia, para atacarlo
otra ~ez, precisamente los mismos resortes nerviosos y dióptricos de' que

· s.e sirviera en lejanas edades para organizar el aparato óptico de aquellos

in~ertebrados. En esta reedición hubo, sin duda, según dejamos apunta:
do~ abandonos y .correcciones. En todo casol el principio de la lente única

yde la retina continua, ya ensayado tímida~ente en los insectos (ocelos)
y~{algunosgu~a:n:os~resueltamente adoptado en los cefaiópodos, fué pro

· gI'8s.h'amente perfeccionado en los peces, abandonandp como un callejón.- ..j, ';., ....•..

e':, \;f;"q:~~¡~~,)'
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, sin salida el principio de' las lentes múltiples y de las ;.etin(l,8l'luraZ8B,
tan fastuosamente aprovechado en el ojo de .ciertos insectos (Zib8lula~"
agrión, asschna, etc.). Pero, repetimoS, por lo que se refiere Á la organi
zación nerviosa, el plan esencial t¡e'mantuvo, con leves yariantes y reto- .
ques de adaptación.

Con lo cual no pretendemos negar las grandes originalidades que la
retiJla de los articulados ostenta por comparación con la de la de los ani
males 8up~riores y aun con la de ciertos moluscos, singularmente bien
dotados bajo este aspecto: los moluscos 'cefalópodos. - ..

Una de las características más .notables, compartida también por otros

invertebrados, consi~te en la morfología de las neuronas.
Según descubrió Retzius para los crustáceos, moluscos y vermes, Len

hossék parª, el. Zumb·ricus y Kenyon para los insectos, dicho corpúsculo
afecta comunmente forma en pera, con una sola expansión ramiftcada.
De esta robusta prolongación, penetrante en la Punktsubstanz ó en los
plexo s de conexión intercelular, brotan dos órdenes de apéndices: unos

iniciales, ramificados, terminados inmediatamente en la referida subs~
tancia y que poseen los.rasgos morfológicos y fisiológicos de las den~ri
tas,' otros terminales, distribuídos en otros centros nerviosos ó en te
rritorios alejados de un mismo centro, ó en fin, en tejidos musculares y
epiteliales. Estas últimas proyecciones considéranse homólogas, 'según
dictamen de muchos sabios, de las ramificaciones nerviosas propiamente
dichas.

Con razón, Retzius, Lenhossék y Kenyon prestaron á los apéndices
iniciales el carácter de aparato de absorción de corrientes (conducción
aa:tpeta, según la expresión de Cajal); mientras que atribuyeron á las _.
ramificaciones nerviosas alejadas el papel de apa1'ato de emisión ó de .
distribución de las corrientes recibidas (conducción somatófuga, de
Cajal).

En los articulados, resulta muy probable, seg-únsignificamos nosotros,
fundándonos en consideraciones morfológicas, y afirmó más tarde
A. Bethe, sobre la base de experimentos fisiológicos, que el soma neu
ronal no toma parte ó puede no intervenir en la propagación del impulso
nervioso. En este caso, pues, la fórmula de la polarización dinámica,
.enunciada prim.itivamente por Van Gehuchten y Cajal, debe ser reempla
zada por la nueva fórmula de la polarización :a~ipeta, imaginada por
nosotros (1897), y aplicable, según es sabido, á la totalidad de los verte
brados é invertebrados.

Que el soma de las neuronas de los insectos carece de función conduc

tri~ lo persuaden, aparte razones generales hace tiempo expuestas por
nosotros con ocasión de la formulación del principio de la polarización
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a~ipeta (1), alguno.s hecho.s de o.bservación inco.nciliables ó difícilmente
co.mprensibles co.n la vieja teo.ría de la po.larización dinámica.

He aquí lo.s más impo.rtantes:

a) La to.tal ausencia de nido.s y arbwizacio.nes nervio.sas en las zo.nas
de grano.s de lo.s insecto.s. Esta falta co.nstante de impregnación ,es tanto

más significativa, cuanto. que en tales articulado.s el cro.mato. de plata
tifie á menu«;lo., de manera exclusiva, las ramificacio.nes nervio.sas, y tan
to. más fácilmente cuanto. más finas so.n.

b) La sutilidad extremada del mango., co.rrelativa de un pro.ceso. atró.

fico. (po.r eco.no.mía de espacio. y pro.to.plasma), en co.ntraste co.n el po.ten
te desarro.llo. del tallo. desde el paraje en que surgen las dendritas.

c) En fin, la longitud, indiferencia de po.sición y o.rientación del man

go., en co.ntraste co.n la fijeza de po.sición y o.rientación espacial del tallo.

y de las expansio.nes dendríticas y nervio.sas de las neuro.nas retinianas.
La dispo.sición mo.no.po.lar de las neuro.nas característica de vermes,

mo.lusco.s y crustáceo.s, se exagera, en cierto. mo.do., en Io.s insecto.s, en el

sentido. de que lo.s apéndices de co.nducción axípeta ó aferente bro.tan,
en o.casio.nes, á extrao.rdinaria distancia del soma, creándo.se de este

mo.do. largo. y fino. pedículo. intercalar.

Tan intensa resulta en algunas neuro.nas :;etinianas esta po.rción fina ini
cial del tallo. (fig. 4, B, C), que si po.seyera actividad transmiso.ra duplica
ría y auntriplicaría á veces el tiempo. de pro.pagación del impulso. ner
vio.so., cuya velo.cidad, según resulta de las medidas, de alguno.s fisiólo.

go.s, es en lo.s articulado.s harto. meno.s grande que en lo.s vertebrado.s.'
Este largo. tro.zo. expansio.nal de lo.s co.rpúsculo.s mo.no.po.lares de lo.sI

insecto.s reside, en su mayo.r parte, dentro. de lo.s co.nglo.merado.s co.rti-

cales de so.mas ne'rvio.so.s, y no. ha recibido. no.mbre especial. Pro.visional
mente, y para no. prejuzgar 'su fisio.lo.gismo.,no.so.tro.sle design~remo.s:

mango neuronal ó segmento intercalar indiferente.
Modalidades lIorlol6gloas de las oélulas retlnlanas. - Co.mo.indicamos en

las flgs. 4 y 5, se dan en la retina de lo.s insecto.s tres tipo.s diverso.s de
, . ,

neuro.nas.

1. La variedad más sencilla en un to.do.co.mparable co.n la célula ama
" crina. de lo.svertebrado.s co.nst·a de so.ma pirifo.rme, largo. mango. y una

sola arbo.rización terminal (fig .5, A). Semejantes elemento.s, sefialado.s po.r

,- no.so.tros en la mo.sca azql (calliphora tJomitoria), han sido. co.nfirmados. ( , -

" po.r Zawarzin, que lo.s designa células locales.
2. La segunda mo.dalidad (fig.5, B, y4, B, C), co.munísima en lo.s in-

- ,verte?~ado.s,caracterízase po.r ex~ibir, aparte, del so.ma pirifo.rme y del
OtJ;tJl: Las leyes de la morfología y el ~nami8mo de las células nerviosas.

'.', . 1 1897 ,', . •trsna. mscrogr., tomo, ; " ,' ,
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mango má~ Ó.menos estirado, un 'largo tallo' 'provisto, 'cer¿á.¡de~';(~o:~¡~~?~{~
'mienzo, ;de ramas iniciales ó de'ndritas (aparato receptot:);"y~h&~i~-S1l~,,~~t~~

. ~.,. '. '~ . '" .. -..-.",.~, .•:~--,-,'~".~:-_,,'::-',,'/."·...:(~:,~·'f;~f:

cabo profundo, de lin ramaje ó fronda comparable á la arborizacjón:ftnál,~j,;:~~;;~
de losaxones (aparato de emisión de corrie'ntes). , ':-\}:}~:A~!~~,S':~:~'::

..... ' ~ .. ,,': . ',., .... -:_,':.<"-' ;';.::]'~"<_'::"'-:'~':;

3. En fin, la tercera modalidad está represen'tada por las CéZulasen ,T.t":''-;/'''~:
, .. '. ", ,':] ....

neuronas cuyo mango se divide, en ángulo recto, en dos ramas. de~ireC- .;''''''''''.:
ción contrapuesta: una externa con la representación fisioíÓgi~. de d~:-\,(~0{~':

' .' .•. ;-;loJ._-~- 0'0',"

dritaó expansión axípeta; otra interna, homóloga del azon ó~xpánsión",:",~"_';'"
somatófugá (fig. 5, C).' , " < i':'~,::C" "'~>'C:;>,

'. ,'_/·~:~fu ~;'.

Notemos aquí una' particularidad morfológica que no ha, sido ob~erva~ ...,
da, que sepamos, en ningún vertebrado ó invertebrado. Las células de la ',:, '
segunda modalidad ofrecen en los insectos dos clases de dendritas ó

apéndices de condu.cción axípeta: las dendritas iniciales, ó principales"
que se conexi~nan con el ramaje de fibras sensoriales ó centrípetas (den
dritas sensoriales); y las basales ó secundarias, articuladas con fibras cen
trífugas, es decir, con las frondas terminales de neuronas situadas en.. ,

~stratos más profundos. Por ejemplo, según mostramos en la figura ,4, g,
la célula, monoPQlar de la retina intermediaria (homóloga de la bipolar
de la retiná de los vertebrados) se articula en la'abeja mediante las den
dritas iniciales (c), con la extremidad inferior de los bastoncitos, y me
diante las basales, con las arborizaciones de células de expansión centrí
fuga, situadas por debajo del kiasma externo (fig-.4, g). Una doble co·
nexión semejante se repite en las células gangliónicas (tercera neurona
visual), según mostramos en la figura 4, f, h.

Las tres mencionadas modalidades neuronales, ¿ á qué neuronas de la
retina de los vertebrados corresponden?

Acerca de la modalidad segunda ó principal, ninguna duda es posible.
Conforme mostramos en los esquemas de las figuras 2 y 4, Y se 'deduce
de todo lo expuesto, esta variedad está representada en los vertebrados
por los dos principales anillos nerviosos: el corpúsculo bipolar y el cor
púsculo gangliónico. Las incertidumbres conciernen solamente á la ho
mología y significación de los tipos 1 y 3.

Séanos lícito formular aquí algunas hipótesis. En nuestro 'sentir, la
variedad cuyo tallo se descompone en una sola fronda ó ramaje termi
nal, corresponde á las células amacrinas ó espongioblastos de la retina
de los vertebrados, células que habitan también, ~egún reconoció v. Len
hossék, hace tiempo, en la retina de los cefalópodos. Pero en los insec
tos, las amacrinas (células locales de Zawarzin) son mucho más nU,me
rosas, habiéndolas no sólo destinadas á la zona plexiforme interna, sino
ramificadas también en la plexiforme externa (perióptico ó retina inter
mediada). Como es natural, la posición externa del campo de distribu-

8
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ciónha motivado que gran. número de tales elementos dirijan sus pena
chos hacia la periferia y merezcan la designación de neuronas de axon
centrífugo. Semejantes elementos localizan el soma, según mostramos en
la fig'ura 2, d, e, y 4, d, ,en la zona de los granos internos, es decir, por
encima de la capa plexiforme interna.

En cuanto á las neuronas de la tercera variedad ó células en T, nos
parecen .corresponder, por lo menos en parte, á algunas células de axon

• corto de la retina de los vertebrados, singularmente á ciertos corpúscu
los no muy frecuentes, que asocian entre sí .las,zonas plexiforme interna
y ext~rna. Por ejemplo: en la retina de la perca descubrimos nosotros
hace tiempo, en la zona de los granos internos, ciertas amacrinas asteri
formes, provistas de expansiones ascendentes para la capa plereifo1'me ere.

te1'na y descendente para la plereiforme interna (fig.l, e). Células análog-as
encontramos también en los batracio s (véase la fig. 3, lám. I1, h, i) (1).
Estos elementos, representantes de un género numerosísimo en los insec
tos, disminuyen much o y acaso se extinguen del todo en muchos verte
brados superiores. Posible parece que los elementos en T de la retina de
los insec tos se hayan convertido'en las células de axon corto de lós ma
míferos.

En el terreno fisiológico, las amacrinas y las células congéneres de
axon centrífugo de la retina de los insectos, plantean un problema muy
arduo. Atendiendo á que semejantes elementos adendríticos (que parecen
disposición representativa de los órganos nerviosos sensoriales) hállanse
hasta en el bulbo olfatorio (granos del bulbo); que existen, además, indi··
cios .para sospechar qt;lemuchos tipos sencillos de axon corto de los ver
tebrados no son otra cosa que etapas morfológicas superiores de amacri

nas, no estará demás hacer aquí algunas re.fle~iones sobre la significa
ción fis'tológica posible de tan enigmáticos elementos.

En la época en' que nosotros señalamos ·180 existencia' de fib1'as centr'l

fugas en la membrana visual de la~ aves y mamíferos, la cuestión de las-o~, I .•.

amactinas pareció 'aproximarse á la solución~ Averiguado entonces el
.'~:,'" \ modo de terminar de las referidas fibras, todo quedaba reducido á supo-
':;;:.:~:~'\ Í1~~'que el impulso aportado por éstas desde l'oScentros se transmite des-

" :. "'1," ,'~' -,",' ' ..

!.;;;:f¿~'. de'luegQ aL soma de las.amacrinas, y después, corriendo á lo largo del. '.. , ,." I ..... '
{(~·iT,;::/··:· tallo de 'éstas, hasta la articulación establecida en la zona plexiforme
, "~.>'-,.:' ..' - :'-.,' ':'-'-,-"'- " ,'. ',' ,-- .. ".-' ..' ,', . " .-" : ;

;;;,'~j{. interna, entre 'el penacho de las bipolares y el ramaje dendrítico de las
~~:.•... -. ,.... " .... , ..... " . : ." ,

},::i': . Íleur<)nS:s'gánglionares. A mayor abun~amiento, pusimos 'tiempos des-
'.(. .••••• '!t, .. ";-- .. ' _ ." .• 'o"' " _, ...

~~\\i'~:,,~":.pués(2) de mañifiesto la existencia., en las aves, de ciertas amacrinas d'e

:,~i~~!i_:.<_,~~:..:,o.Jr<~_~-.". ,,"~:'i··~"',"_?,,~~':;·:'_,:._:L;_~¡(_:~;,,~,:'-~·,_ "" '. _. '. ' ,-' , ;

~l[:~/'~"-:t::~~','(1) Oai'¿Z';' L~'r~tine '(les'vertebrés : La Oellule, 1892.· •. "
~~~j{<~:,~.{c' .(2)' lde~: Nonvellescontribu tions '8, l'étude 'llistologiq ue de la retiu,e, eto,.·JOtI.r-
..•."•.-:.. , '.' ".,',' . Jd"' ·l·A' i' 'd J_ Die • lo' Ú 5 1896. .'0-'~f;;"i:;t:-..{",- raa. e, ftGt. ae _ Cl&lIl1O lIte, n m, " ; . '., " , ,,: '; _ .'

~~~t~~.;~;~t~;~:.,·,i<·].f;.;:..'·JJ:\:·":'_\ ' .
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. . " . ",' \"";'2~1¡Q~i~rf~tt
asociación, cuyo soma y dendritas cortasiniciale's entran positi vament~'eÍ'1",'C'\~~;'\Jlri;'-:'

> , , t ' " ,"'.' .."".:.•••-~,..... '; ,'..1 '

contacto. con nidos termi~ales d~ fibras centrífugas, mient~~s q~~la fr~~·;.:,d:~~.¿)~'}
da axónica parece coneXIOnarse con el tallo de las amacrmas ,comunes. "¡-"~,,-:'>,,,;

,. Mas es~a disposición (cadena neuronal formada por tresele.men.t~s.'; '-,;\~:,:.
fibra centrífuga, amacrina de asociación y amacrina co'mún) sólo se ha
encontrado, de modo claro hastah~y, en la retina aviaria. En los mamí~
feros, reptiles, batracios y peces, la inmensa mayoría de las amac~inaB
están desprovistas de relación central. Sus únieas cónexiones se esta~ie.;.,.
cen, mediante su ramaje final, con ló~ dos elementos integrantes de la ár-',
ticulación visual principal (el penacho descendente de las bipolares y el
ramaje protoplásmico de las gangliónicas). Recordemos, además, •entre
otros casos refractarios ó difíciles para la explicaciÓn precedente, la pre-· '
sencia de amacrinas dislocadas, células descubiertas hace much9s ailos
por nosotros en la zona de' los corpúsculos gangliónicos. (peces, batracios,
reptiles, aves y mamíferos), en un terreno donde jamás se vieron arbo·

rizarse legítimas fibras centrífugas, ni expansión nerviosa de ningun~
clase. En ,fin, en los insectos donde las amacrinas dislocadas constituyen
legión formidable, todos nuestros esfuerzos para encontrar arborizacio-

nes en contacto con el soma amacrino han fracasado. , ,
En vista de estos hechos negativos, demasiado constantes y generales

para que sean achaca bles á defectos de técnica', creemos que es llegada la
hora de revisar la primera hipótesis formulada. En nuestro sentir, los
corpúsculos amacrinos de vertebrados é invertebrados (exceptuadas las
amacrinas de asociación de la retina de las aves) no forman parte de la
cadena neuronal del impulso sensorial aferente, sino que representan
vías accesorias ó colaterales intercaladas á las articulaciones principales,
con la mira quizás de concentrar en ellas, con ocasió .la onda
sensorial, alguna forma de energía indispensable agación
nerviosa y, acaso, para la producción del acto perc Como
la conflagración de la pólvor~ á la llegada de la c de la
onda sensorial á neuronas intercaladas transformar r' poten-
cial almacenada en el protoplasma de tales corpúsculos en energía actual,
utilizable en el trabajo de propagación y sensación.

A fin de solidarizarse con las vías sensoriales anejas y verter en ellas
sus reservas dinámicas, la arborización terminal de las amacrinas-único
segmento dotado, al parecer, de capacidad conductriz-se interpondría
entre la arborización nerviosa de un anillo neuronal y la dendrítica ini
cial del anillo subsiguiente.

Este papel de acumular algún modo de energía potencial en torno de
las articulaciones de la cadena neuronal principal ó aferente, podría atri
buirse también á las elementos de axon corto de los vertebrados, tan
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abundantísimos en el cerebelo y corteza cerebral humana, como que su
peran con mucho en caudal á los elementos de axonlargo. Hay indicios
para pensar que, según decíamos antes, el corpúscu!o de axon corto re
presenta el término de la evolución morfológica de las amacricas. Encuén
transe células en la capa plexiforme primera del cerebro y cerebelo, en
la substancia de Rolando de la médula espinal, en la retina de peces,
aves y batracios (algunos tipos de corpúsculos horizontales y de Células

interzonales), en las cuales cuesta ímprobo trabajo diferenciar la expan
sión funcional, cortísima y como rudimentaria, de los apéndices dendríti
cos ó protoplásmicos propiamente dichos.

Ciertamente, en más de una ocasión se ha afirmado la 'idea de que los
elementos deaxon corto representarían neuronas de asociación. Median

te el soma y dendrítas recibirían el impulso sensorial (de primera. ó se
gunda mano), traído por arborizaciones nerviosas, y, á favor del axon, lo
transmitirían al soma y tallos de células de axon largo ó de proyección
más ó menos cercanas.

No negamos nosotros la realidad de este papel asociativo, que nos pa·
rece incuestionable para ciertos elementos del cerebro y cerebelo; pero

. dudamos de que semejante vía conectiva intercalar no tenga otra signi
ficación que la de solidarizar dinámicamente las unidades de un grupo
neuronal. Entre un alambre conductor unitivo de dos estaciones telefó

nicas y las pilas intercaladas generadoras de corriente, y al través de las
cuales circula también la energía eléctrica, se dan diferencias esenciales.
Bila función principal de tales elementos consistiera en propagar pasiva
mente la onda recibida, repartiéndola entre varias' estaciones, sin influir
la cualitativa ó cuantitavamente, la sig-nificación de muchas 'células de

axon c .~"; "'~;(.,:" ..,: ería completamente enigmática. Es inás,.admitiendo
pura'y !: . .¿~~ ..~':'e la hipótesis asociacionista, clertas disposiciones de
la.~et~~~" . ·~,]tb.F,~'.~:';tivo de los vertebrado~ parecen superflas.· Citemos
tres ej
- ~}.L~ontales de la retina. Con la hipótesis asociacionista

: ~riniP,ulsÓvisualre~oléctadO' por l~s conos y bastones ~e un sector. re

.'tinia.l1(fseríá tran,smitido á las células bipolares de otro sector; por donde
.~resuítarían·gravemente perturbados la agude'z'a visual y el carácter espa-

. ";·."Ci~i"Y'~6~grnenCia de la imagen. Adem~s, esta, intercahiCión ne~o~~1
~:resn:ltainnecesaria, por entrar ya directam~nte ,en contacto los conos y
.~ ~'_,;,,~-."'__<'v';~' ,' .. _', '-,'" _ ...

tba..~tón~, 'de un lado, con lasbipolares, de otro. '. _ ,',
,,,;:'::.:bICéltil~s.<ie· axon corto del bulbo olfatorio. Asociando'al' parecer '

. - .....,:'-'-': ,'~:-- ,":> ':'-'~, :-',.•. ', . - .- .. ," - : .

(/};"iÓ~-'g~!!~4r'Ui~Bde éste, ceIltro, encuéntrase, según demostr6'~Blanes '(1),
·.--.+~?_·~;;:::~;:,~~_;.:.~;¡j\~·~_:{:Y{~:~;~~~~._,_)·":._.~_': ._ .. , ) , . , ,_:-~{\;}:r;\- ''''' '-';'.> ._',>~:

'~;'i~&'('i~.,~B,),.U~Vi:C-l,.~':'Sobre alguños puntos dudosos de la estrnct~¡'",a), e"l,b,u,lb~~~l,fi,a.
,,, ..,,,,::1-,,,( il~'¡tr:im..mlerogr., tomo III, 1898•. ' , , ") ,t1j' c";~' :'j

~~~f~j:.}\>' '
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. , " , " ,', ,.,' :,UF~·t~~i!~.tt~J
hace tiempo y :hemoscontlrmado muchos autores, innllmerables célulás ',,;\:{··~;.:,¡t:'S;~
diminutas de axon corto transversalmente dirigido. Dado el carácter"ift-,":'~;,:\:::'~~~i;~

eBpacial y difu8~ de la impre~ión odorífera, holga'ba porcompletolln sis~ '(:~~t,I~¿i".~~
• - -. ~ .. " ~ '." .." --; , '\!:.'.,' ':{. -.' '

t~ma asociativo transversal ó tangencial de los glomérul~s, ya que en::O!:J{~
éstos existen amplias articulaciones directas entre los penachósde las . ::.·..•r,:'

• \1: •• _., ~

, células mitrales y'las arborizaciones de lastlbras otratorias. ,'. " " (."
c) ,Corp*sculos pequ,efios de axon corto. Es común sorprender en el e~

rebro humano elementos de esta clase~ cuyo cilindro-eje es .tan brev~' y ,
tan cortas sus ramilIas nerviosas, que son' superados en extensión y difu·'
sión por las dendritas. En caso tal, la intercalación de 'una neurona aso- ,'.
ciativa entre el aparato dendrítico de las pirámides y los axones llegados"

de la subs;ancia blanc,a,;se nos aparece como algo absolutamente su- .
perfluo; dado que las extensísimas arborizaciones nerviosas de .las fibras
centrípetas tocan en muchos puntos el soma, tallo y copa final de lascé-
lulas piramidales.

En suma; atribuyendo á: las células de axon corto mero papel asocia
ti~o, la inmensa mayoría de ellas se nos presentan como ruedas inútil~s
ó perjudiciales en el mecanismo de la propagación del impulso nervioso
al través de la substancia gris.

Claro es que la concepción á que nos inclinamos no pasa de ser, hoy
por hoy, una hipótesis necesitada de confirmacion. En todo caso, ínterin
se ~sclarece el papel de los elementos amacrinos y de axon corto, tiene
la ventaja de sugerir, en orden al dinamismo nervioso, ideas complemen·
tarias del asociacionismo. Ella nos lleva á sospechar que, en la organi
zación de los centros nerviosos y vías sensoriales, con ser grande y de
cisiva la importancia del factor asociativo, hay algo más que se le agre
ga, compenetl·ándose íntimamente con él. Pudiera ocurrir muy bien que,
al modo de las oficinas eléctricas, donde en combinación con hilos con
ductores funcionan también pilas, acumuladores y dinamos, los centros
nerviosos y 'vías sensoriales de invertebrados y vertebrados encerrarán,
junto á las vías y asociaciones de vías, aparatos específicos destinados á
acumular energía d~rante la fase de reposo para cederla súbitamente al
primer requerimiento de los estímulos exteriores.

~4i~---


