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REBUMEN

Lms potenciales*§ t:o¡-l.essp$nden á las r-espuertas

evoeadas por estlrvrulos lurv¡ir¡o*c¡É all las cBlr-rtras lrr¡r-i.¿ontale,s,

las que Sunto eon Ios f otorrerepts rc?si) const ituyen 1a ret ina

dis;tal tJe 1o:¡ verrtetrrados. Las poterrcialeil:;*S snn acüeysibles

solo a rricroelectnodos intracelulartrs y 1r: ryri§ryro r{ue 1ns

putencialet¡ ¡Je lss fotorecepbüt"es? tiey¡en el caracter cie

graduadas y sostenirJns.

Práeticarnente toda 1a rnfc¡r'ryrasibn di§;pünib1e

proviene de regist ¡'os obtenicl ü*r de ret inati Lr o jos Érirsl{rdusi de

pecesr anfibios y reptiler. Lifi!itaciclnec $rrspi&$ cJe 1.1

preparacihn, asl arclrrrú 1a neresidad de i¡rterrary¡tri*r r'E$LlltasJ$s

LtssLlal¡vrentm no f:finrnrdarrtes, pr§l\rsrt'rierrtms, dr* rit r¿rE tarxérri,

fi¿ir¡rcen habersep F-.rrgidü t¡n b¡*¡'r'eiras er-rer cl rfir:ultan !-ri1tl

ordenacibrl rcnceptual de *sha inf$i'ürclr:íbrr, I]t; acr¡rru1 u rüri t.al

interpretnr:ibr¡ sim ha cle*$ar'rclllad* r.u'r¿r t&r¡'iir::a qLrLr i]ñ:rr$rtü;'

rÉüistrss de c&1u1a:; hsri;o¡rtaies, de r'etirras irrtartf,$ f;nri per,És

vivo*;. L.os rt*sLrltar1rt; r:btenidn* cJe ]n r::al'Flcl r$ryrhr¡ t!lr. í:á.tÉ.i"f¡)

pe rflri t"e¡¡ cor¡{:'} ur r ¡

I. -- L.as, ret,pt.resta"; ryrr.rÉ?Elt ¡'al'l corlgiigta,nte,fr{*r}tÉ

rÁ\$g{}:i

nentes

c&1u1as

novBdososi, principalrrrer:te el despl iegue de cür$ps-

f&sicos, que perffrite una reclasi f ieacibn de 1a:i

horizontaleE seq(rn c.rrtEriüs

Vi

fr-rnr: i oria I esr



c.(} h63 r§nt És.

?"- Las c&luIas horizontale* de respuerta bifA*

Eri{:a o crar¡At icas pánecE}t cotrÉ{;ponder a no n¡ás de do:¡

tipos coñ espÉctros de acüibn notablerrente variatrles. §rr

cofirportar¡iento ante ciertas coarbii,¡acionE}s eeipectraleg

sePtal a que ninguner de ÉLrE f ases derri va de proüesos

Lrnivariantee,

3" -' Las r&l uIa¡¡ cle resplrBsit§1 ryronsfits.;¿ra Ern

car¡bio prersent;rn espectrc¡s de ¿ircci&r'i rv¡ksi unifol"¡'rresi quf*

rervelan áfff¡'Bnciagt prúvcnvrier'ltÉs tar¡tm dtl c$no-ri rüjos Éúrrro

ve rdeÉ, rgn un esq Lteryrá I'ro gi i ty¡&t ¡^ i cü rJe re l ac i ür'i{*$ rlr-rt ua¡i,

Hl despl;eque difersnrial ds tr&rrsierltes fr lu lar'gm del

expec't ro, dependier¡du eJe 1,n i nt$nfridad, reveI*i 1n

pI'ülsÉilrisr d* fartül-{i.}r} c:i'n¡yrl-{t ic$lri tJi f erey¡terni cl¡¡ los Lr}.13{:tl,-'

ds¡rte§i de relceptor(}:i,.r 1n f,l Lre ráL{cJiere 1¿l p*rrtr{:i f}H{:ihn rjr*

c*lulas hnrí zor'¡tales cl'üryrát ir,i§,

l+.* E!-,tns re§"r-rltxtlr:*;, Éi+iir'rrrrtt*n pr'ffpnl1ffr uri

esr{n!3ryla fLtr:r:irri']e1 que üor]sírJmrá fi 1as r:&]r-rl.a|á i'rn¡'ier}trL;¡1s*s

de artivicl ad nrn¡rr¡f&,:i.irs corrrr-¡ hnic*,s, fyrrlrJLrLacj*r'mg" d:i l''ect"¡t;

rJe c:álula*¡ hrpulares" ii*trc¡randc tnntri 1* ¿¡¡:'c:it¡n dj.rerrt,a

d* cüI¡üs Lrolyro 1a ar:t i v í d,mrj c ri:r*ht i r:* ri* r:&.1 ,-t 1"¡s I i. pr:--[] *n

Ia {:{erler*ri l¡r¡ da u'¡r eir¡f n!'r'lü t ri.¡'tr;i¡¡irt¡¡.

fj"'- L-a* Fir'ofr¡afl,*drns t*xlri !:r¡,das; ¡:rti r' l.*r¡¡ rl&l r..rl ar,¡

hr:r'i er:ntal*$, **l"l r*lart tin c:ór'l Ér l i*clL¿¡sr6narJu, Étp§r€lcs*rl

t:rlrrro Lrl ctrai-m ref'1r*¡n r.Je: J"* *rclapt; *¡i:i.brr á lasi, tuairiflBl'ttliüi'k:

del ry¡Bdr ú vrsu;1 st-th&rr,tá1.-rr,'t: cie 1a c:a r§,*"

'/ii



SLJNIYI ñRY

Flrotorecelptors and irr.rri.:or¡tal ce11g al'É the ryrái!-r

corvrpcnents s.F tlie drst¿iI retina of vtertr*Lrrates" Thr¡ intra-

celllt1arly r'ecclrded artivity of horiaonbal rÉ1 11§? gelterirally

cal led §-pate¡rtials consist, l ike tirat of plrotor.ecepbors, c¡'ñ

slow arrd gradr-rated rt*spol"lses.

Most sf t lre pre*errt 1y avá i I aL¡1e i nf c¡ rryr¿rt i on orl

§i*poterrtials lras been oh¡tained fro¡rr erther i$olated retinas ür

rsolated opt rc cLrp§, of nnlcl*b1oücJEld verbeL¡r.atesr f islres,

áryrphibrans and reptS,les. Sr-tr.:l¡ crrcLtnstalrrÉ3s püst? serioLrs liryri-

tat rons tcl the scope a¡rd eásy rrt'Le*rchanq¡e of data, a ¡')ec:G3s$at'y

reqLrisite for tlrerr L--elnct3ptr-ra1 q[lllf3r';¡1i::ation" In nrdBr ta

:jLn'paE.$ sorrrB of the:;e¡ lilrritation:i Ér tr¡t-.[riliqLre ]'¡n§, hieer'¡ deve-'

loped pBrryrit rriq; tn r'Écorcl f rorvr l'¡nrr ic-rntn1 ctl11s c¡f ii'r'Lar:t

r"eti¡'r.:s af 1i"¡e frgl'r" Reg:r-rLt:l tht-tr, nbtartteci fl-orvr cfe c'§,yiryrür")

rarp {[" gg¡p¡o] ]earJ to tire f o11oi.¿x]rq ro¡rc]lrsion:;i

1" *' !i*p:r:ter:t rals ¡'r¡curt.Jt*cl ir-l'§r.'1.¡-r reve€rI Lht¡:r

p¡'Ésence of s*e1r*ctiveJy rJrs:;trib'r-rtecl ;:hxric: c:riryrFlorli:nt$? úrl

r^¡lrich new frrrirt i.(iy'r¿rI c'r'¡ttlria tai' the rI.*nsrfir¿i* iorr o'f

hs r'r ¡ orlt a I re I 1 *, ¡yray be b¿lt"ed "

],- ñrcorcirnq of tlrix, only two kr¡rds c¡f

cir¡'c¡rrr*r'bir l"rc¡ri¡nntaI r:e11s c'alr be rJssrribedl evell tl'ror-rgtr

t|-¡e arl; i{:}n e ¡:ect ra nf" tlre*l r brplr".rsrr l-es,porllrÉB ;:\rs widely

vi r i



vñriable' -[]rei r helravisr ttvldgl rorrrp).ex ll.ti¡yrulrrs ..o*fiüLr*
pát ions sho¡.,s that none of thos¡e nE§.p*i.,E€?S rjerive f ro¡n

univariant prüce5se5.

§.-*r4urrnplrar,ic r*11s ül-{* of if, sirrgre ¡,iind. The
r¡niforrvr ac"trorr spectra *f tlrelila r,ÉEpfirlse$ rÉvBAl ¡.n¡:urts
f rsrr k¡ot lr 'ed a,d q ¡-u,elr cü¡-le*r i n d r¡on syrvrrret r i ca I
cli*positiÜi'¡"'l-he intensity c!e¡renclsnt rJif'fer.*r¡tial clrsplay

'f tra*sier'¡üs along the spectr.nrrr, arEu re-,.*utr* t*e
inf lue¡tee r:f rhro¡vrat i.* i,pr:ts c¡thel- tlran thase f rr.¡m

receptors, ¡r¡hirh sugge:lt,, cont ri b¡..rt i $),.¡s f r[rrn [ri pfia*ic
hsrizor¡ta1 r.-elIs.

4"* Fnc¡rvr theoe resurts á,elJ frl¡rrtiür,a1 rrror,el
s'lte'rÜEs, §f:(:"clrrJing tu whielr ¡rror'¡üph*1,*ir hc¡r.i¿r¡ilt¿t1 r:r*l J.:i

ir:tegrate tire ar:tiv*ty fr.c¡rtr bcrl¡ L,{}nE},5 a¡td rfr¡nrv¡*tr,ir: 1'rr¡r;i *
:1.-¡ntal ceil:¡ into á 5ir¡illÉ tr.iv¿¡r..rái-rt sl,*nc¡r,nt5. .Iheiir

rrsdr"rlatinrr of blre cc,rre ¡nput to hripnrar ,=erlr r¡e,*erate ther
rolot*'*oppaner"rt rerept¡vE+ f.is,¿,]ds $f L[rx, hipü]*r csi]iu"

5' - 'l'lrer rjesrl'r t¡ercl ilrr)llrirt ir¡*; clf' tfit} l-¡n¡-ixr:¡rt*ti
r:el Ig; of ther car¡: r,et irra ül.,fl :ir.ruu,ln tr.¡ re*¡:r:rtrJ ;:rrlelc¡r-r;iieIy
{:o tlie adapt,¿lt ive fir.fi}:;rii.l},Hts r:f. ,r L!.i r..1¡trJmpw¿irt,r*;, vip¡.\.r¿il¡

Ltn i ve r5e.

ix



INTRTTDUtrEION

ffntecedentes

Las célr¡las hori¡ontales de la ret ina de lss vertÉ*

bradss han sido ob¡eto cle Lrn intens,n E! inirrtErruryrpirlo estr¡diu

desde Eus prirrreros registrc¡s { §ivmetirhin, 1?$S ) hatxta la

actualídád. Cor¡ 1a aplicariór¡ iclntoforhtira cle tiyrcioneE;

vrtales, sr¡ ha deterrv¡inadc¡ qLrE la art ividad aso{:iáda a estas

uilrdades BE la de los I lanraclos putenr¡aIers*.§ ( t,lc*rlrI irr &.

Ilowl lng, 196§; l'(aneka, 1g'7(l; Hashirrmto e'L ñ1, " t976 ). üoyreis*

ten en Lrn sarrhio grarJual y sostsnido cJe:l potencisl cle la

rren¡brana? que :re ryrant iBrle r¡ient ras clnra el e*st lryrul o, vñri andü

en arnplitt.rcl con la inten:iiclad y co¡'rrp$slicibn ee¡:ectlal dt* Ia

I r"r z i nc i dey¡t e.

Lueqo dm los rÉslrItada¡¡ dm LrÍta sierie i rricial de

estLrdios sütlre Ios nc¡teirciales*§ er¡ difererrtee srrípriüie$ de

pecÉE tropit:alt*qá ( Svaeticl'¡iri & lvlac Nic.hol" 1§58 ), sE ha

ÉLrqErrrjo la part ici triáci bn de estaE respuestaÉ en Lirr p¡'oee$o rje

ccdrficacihr¡ *l*o¡yrü1tiü:a €Ir pñr'{*fr cipurre'rrteic3" [:shu, €r]r ür¡áH ¡:arte

dü*tlirJs á slr {:oxrlffidmncien liisitórrrs eúrr 1*s trnha¡nt; rJm

Jarr¡eson ¿( Hurvic"ti ( 1?l3i) §I"l hlrrrran*ir, donCe po1' pl"iryr*r'á ve;¿ §§

l Iegó a cr,rar¡t i f ¡úlárt' É¡1 t&r¡nino*¿ si{:tlf f sir-'nrr, laEi f ttnri onesl de

sáres r:prnentes, Ert efecto, 1a* arr'tlcgf all ei¡t re 1os espert ros

d€3 ar:crhn rle 1c¡r¿ dife*rentes *i¡:i:t dt* pntenri$1É§t*ii y las

{lLrr\rñH. dn parHs üpüi'¡enhBE r¡l¡te¡rrcl *l¡ d*ir hürvrant¡s s.§r} t'¡¡:'h.nLilel¡¡¡"

Lar* fr.rnrio¡¡trs de *larresnn f. l.luirvit:}'} cietacribeil t.r}'rá f,:r.rr-v¿¡



rvrcnofásica a$oriárla a L¡n si*terna sen$ihle a la lurri¡rosidad y

dos eurvas bifáeieas que configuran los pare6 oponentes R*G

{ ro3o*vercle} e Y-E (ar¡ar..i.1 lo*arr-rl ). Fcr. sin parte, los poten-

cialeg-S de Iurvrirlnsidad o de t;,po*L *ion híperpolariraf:ion§B

sastenidát para tocl o el espeet ro, v.rrianda sb] o en arrrpl itud,

rvrier:trr*§ cluts lus ¡"retterrrialem rranrhti.cos n cJm bipo*ü Bün blifh"-

Eicos, t:üt1 rorras del espeetro eri c¡Lre las respuertae Eü¡t .JElpü-

larizaciclnes sostenidas; segürr la distribuc:ibrr c*spectl"al de

estas rilrras de depolariracibn, §E hat¡1a ás¿flriÉryrc¡ cJe c&luIas

H/É o Y,18.

l'a1ü¡s clrrvxei de resprlestau )leLrrclfisioltrgrü;ts I'to gon

exclLtsiv¿dad dei las c&Ir¡las hor"iznnt;¡Ies rJe p{rL.es; tarihi&n se

las ha obtenidr¡ de t.rnidarJes deI qenicr-rIadc¡ lateral er't itt'i¡rr¿rtÉ§,

{ lle Valnis, Bt al,, 1358 ), cle c&1r"rI,¡s qlBHül iunarrs*i ( ffiur"rr*e,

1?ES; Itlüir¡'crüo, 1977. ) y cle cc¡rter¡a estriada rJe priry',*tE?§i

i irl ichae.rL, 1§7ñ ) " La "rrt i vidad cr l m r crponerrte ápár'er:§ pfies rli"¡

los difet.entes re¡levc¡s cle Ia vln r'etir"r{r--[:crrhical, a¡lcyarndm 1¿r

idea cJe Litlá ELlr.l rBqql(:ii5r'¡ herxr¡rl'írIr.f, c!e 1as reapttest.:s ñ lirryri*c*

si.iriad y üolrll'er¡ e*1 EiE,1,§¡yrr\ ví$Lrrl dr* l*s ve¡""Uei:r',¡tJos*.

Hn la carpa¡ per de visibn descrita coüro t ricr&r¡ata

Eeryre5ante a la htrrnana ( §hefner & Levine, 1976 ), la situacibn

e5 algo #raÍr coryrple¡a; a las e&Ir-rlass horizon"baler L, R/§ e Y,/§,

-[orrrta (1963) ha agregado Lrn cr.rarto tipo, RYB o trifásico, r{ue

rvrlrestra Lr}ra zona de depolari:aribn Én el áryrarilIo, entre

reqionesi. de hiperpolarirásihn Hn ürl rn¡o y sn el aaul, S¿n

errrbargo, Ee ha de¡rrostrado que e*i postble, invert i r la polaridad
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de las respuerta:5 crorrátir:as¡, actr-ranrJo sr:hre 1a iilter¡girJad del

eEtl#,Lt1o lcJryrinsso { Gutierr'€*a et aI", 1t$I ). Una nb.servfrt:ibn

sirri lat' ha Eido cJescr-ita Bn r-rn pÉr cle ret ina d irrünrata

t Burkardt & Hassin, 137& ). Estc¡si ar¡terede¡rtes, l1o sü1o

il.r.rstran sobr-e porliblesi éuyrtrigLlxcl*xde;i; r:n la clamifit-"aribn rJe

unidade,s cr'orvrát ir:ae de 1¿i c;rt'pa? $ino qilÉf afectáH üI concepto

de Lri'!ñ artividárl de llrryrinr¡gidad serqrerq"lrja rJe 1a artividdrd de

pares o¡:lJr'lenter', pr-restn r.l r.rtl l* clr:¡:enrlrrncini deI §iür¡ü ds lae;

reE;pr..regtas c:or1 Ia intclnrÉrcJaid de*l est3ryrLrlo lraren quer, en deter-

rvririarJas r:s¡r¡cliciorreE? rJtls L¡ayrdas ds r€lspr..regtaE espectraleg

iI'li{::ralmefite ofi¡..rá}5,t&$ pÉi:r{*r'l ¿i *;eil* rJel rlritiryrrt} s;iel,}fi,

La existencia de crrrvas de respuestas bifáeicas o

trif&sicas, puede expl icarse Ei.Lrponlendo accibneg antagbniras

entre las diferÉrtes poblaciolles de ronos t Naka & Rushton,

1966a, h ), pero la r¡atr"rrale¿a de este antagonisnro perryrallece

confusa" Stell tit a1. (1-975) harr propr:e*to Lln esqLre,tré explica-

tivo hasado en ryrinr.rriüsiüs estr-rcl iss rvrürfolbgic:ors realiaados en

el pez dorado, segtrn el cr-tal 1"is interñt:cionÉs antagbr¡ic:as son

nrediadas por las cé1r-rIas l"¡c¡r*izuntales, que serlan presinápti*

cris á lcls cor"¡o§ {srr 1n:* pr'{}rjesns. laterrales dent ro de 1a t rlada

y poststnhptiras an Ios; dr¡ ubicacit¡n central. La estruetu-

racib¡r €in pares opene*rrtes e5 ex¡:l icable por 1a ordenacibn de

est*s interáscioltes respe*'ha a Ios eepertnom de arsibn de 1os,

fotorrereeptol'es. En este rrndelo, 1a actividad rro¡lofhsica de

las, cÉlr-r1as t ipa*L reslrlta de 1a accibn exclttsiva de conos

i'ü j $§* serla preÉrnápt. ica I Liti,; rJe¡vr&t t. i pos de
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fstorreceptorÉs, ¡rrientnas que en 1a actividad bifásiea de las

e&l ulas de t i po*E" la acci bn rrediadae po r cor¡c¡s verdee o

aar"rles, regfun sean R/G o RYB, É?§ ini"tiLrida por horizontales de

lLrrnínosidsd" generando respttertas de depolarízacibn Fara Ia

zona del espect ro en qtrts la sensibi l iclád del collo BE ha3a,

La existeneia de realirvrentácibn desde cAlr-tlas hori*

¿ontales hacia conos pareee t¡ie¡r probada en el c§:io de la

tortuga ( Baylt¡r et á1., 1971; O'Bryan, 1?73 ), a juegar por

erI antagoniÉryro cent ro-pet'i fe¡'ia qLle presentan I os c&¡rrpoEí

receptivos de conog. §ir'¡ enrbargo, en la carpa r"¡o se ha eneor¡*

trado, Hingün tipo cle dependerltriá de laE recpuestar de co'nosi

con el hrea de erst ifirulaci bn ( -lorrrita, 1gÉ5 ) . Fa¡'x reno]ver

este conf l icto, :ie ha propue*tc¡ 1a existencia de Lrrrñ real iryren*

tacibn pLrrá,yrente sr1&et ricñ §apait rJe ir'ldLr(:'i r? por razorle6

eeorvrétric§s, variáciones Iocales del poten{]ial ( Byrclv et a1.,

1971 ). f:or of ra parte, €ln un t raba¡o neciente ( Sliaef fer et

al., 1?BZ ), a pesar de la depu¡'ada rr¡etodolagla usaÍla, i')o sE

logrü encontrar las especializdrctones propias de rne¡r¡trraná§

presillApticas en los cantsctag de I'lor'izontales cor'¡ conosr lo

que reaf i ¡*nrarla la naturale:a e]§et r-icñ cle 1a real i*¡entáribn.

Hn el pe¡agato t.[.- fgnct6f,r.rp) eslte pr.tntB ápár'er€! aclarado por

el rsffiente hallargü) fnera cJe 1a t.ríada, fJÉr {¡i}}d¡$}6it:; qr:ln¡iratg

ent re c:or¡os y ho rizmntáIes, ü*r¡ lar qLrE la hort:aantal É$, presr*

náptica, a juaqar por la ac*Ltrrrlrlaribn de r/eslculas ( §iakal *.

I,laka, f ?83 ) " Hgtas nueva* eviderrcias esthn de acusrrcl o {:o'n .l.aa

,y¡ed i c i one5 de I aterrei as, que ryruÉrst ran va r i aci ones de ry¡áÉi de
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2(l rrs ent re respuestas segfun sea el color del estlrvrulo

( §ihigematau et a1", 1978 ), tsugi riendo 1a intervencibn de

Eiinapsis qulrricas.

De todas nraneras? Ias interacciones rüEdiadas exclu*

sivarvrente a trav&E de vlas de realinrentaribn resr,rltan síEr

insr¡f icientes pará dar euenta de la act ividad de las cÉ}r-rlas

erornát icas { f:r,rortes & sirron, t974; Burk}rardt & Hassin,

f 97g ), Este proble¡v¡a está ahn vigentÉ, aunque ha Éido enf ren--

tado con los m&todos mas divÉrsosl aclaptaribnes selectivag
( Naka & Rushton, l966a,b ), ¡rrediciontsE de funcionss de

transferent:ia para estlrvrulos de luz: rvrodr.¡lada ( Spekr€x jÉe &

Norton, l37C¡ ), organiu acibn de ca¡yrpÉs receptivo§ ( NegíBhi,

1971 ), estudios de conductancia ( Marehal l & t.lerbl in, l97B )

y anhl isiE con ruidCI blanco ( l,Jlreeler & Naka, lY77 ), pol*

citar algunos.

EI Eustrato sirrápttt:o en qup operan las c&lr-rlarli

horlzontales, tanto eI1 slrs aspectoB ryrorfoltrgiroEi (trotyro far¡vraco*

1üglcos, ofrece un panoraryra aün arvrbiguú. §e sabe que qeneral*

rYrente en la trlada, lax c§luIat* horr:;ontaler.i ft¡rrran los; eIe-

¡vrentos laterales mientras HIrá eéluIa blpolar ot:LrF,á Ia pos.icrbyr

cent r"al ( IiteI l, tgbT; tJr L:kuv*hy t{ Dor+I inr¡, lgi !, t , püi'"ü

tanrb¡Én hay casos en que eil elerrerito central r¡rñ rril pr'oceso de

horizontal ( §itelI et á1. , 1,P71 ). [n la ret i¡'¡a r-Je la carpá,

se ha deEcrito qne las c&lurlas |¡ariront*leE par'tiEipan e-n

srnapEis C]onverlcioy¡ale:3 e'*t re §1 i t^litkovsky & Dot¡l irig,

f :J69 ), pero rpstr.rdios¡ posteriorÉs eri üa¡qs¡§-l.Uii aUIÉtUg aÉ5oci{t}1
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estaE est ructurtsE sinápt icas Á colltactos con eÉtr ulas illterplÉ-

xi f orrües ( Dowl lng & Ehinger¡ 1978 ), Por of ra parte, la

identificaciln de log neurotrarrs*rissres l'esponsables de la

act ividad crorrrát ica pareee resiEt i rse aI análiEiB f arrnaco.-

1ógico eon los m&todoE tradicionalEs { HedcJe¡r E Dor+} ing, 1978;

Negishi & Dru5an, 1979, 1379a ) . §e debe ryrer"lci ünar sirl embargo

Ia abolicibn de las depolariuacior¡es provreadas por luz roja

en c&1r-rIag horizsntalets de t i¡:o-C, por apl iracibn de GABA

( Negishi & Dntr¡an, 1g79hJ ). Este e,fecto, aunque no eiÉ Eiste-

rrático, cortÉuerda con 1a recier¡te identificaeibn de ryrecanisfl¡o6

de slnteeis, libtsracibn y recaptacibn de GÉBA en horizontEles

atsladas ( Lanr & Ayoub, 1983 ),

§i bien el origen de las respueatae de depolariza-

cibn de c&lulas horizontales de tipo*C es rr¡c¡tivo de perrvranente

revisi bn, Ia cadena de eventos qLte subyace a las hi per.polari-

zacionesí de los diferentes elErrsi¡1tos de la plexiforrv¡e extÉrná,

pai'ece bien establecirJa" Los segrrentut; cJistales de lot; fr:tor*

neceptores presentan err oscuridad LrI"rá alta conduc:tñIlc:ia al

§odio qltcr los mant iene depolarizadog; Br1 presencia de luz Ésta

disminuye, coryro resultado del pr'oreso de degradanión del fota-*

pigrvrento, produciendo una htperprolar*izat:ibn ( Torvrita, I97C¡ )

con la prohable interveneibn de1 {:a++ coürs firensajÉt'ü inter¡ro

t Baylor & f:usrtes, 7g7tt; Hagilrsi & Yüshikaryri" 1§75 t, Estss

raryrbios de pctencial se propagált hac¡,a lo*; corrtactos Éintp-

ticos con proresos de cÉlulas ho¡*i¡ontales y tripolares. §e ha

examinada eI sü,üp6l'tarv¡ientü de estas neu¡.i¡nari de segundo orden
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f rente a 1a apl lcaci bn de i onÉs bivalentes, col"rcl r-ryAndose qLri?

lae hiperpola¡'iratriorles ]'Ésr.rItq¡r deI cese cle 1a I iberaciüt1 cJÉ1

neurotran$rriEür rJe 1ms fü'hori'er:e¡:toro$ dr-rra¡tt.r+ 1a expüsicibn &

1a lr-rr ( Dawltng ff.Rtpps, lri73i [--urvetta & lficr;olrrio, 197§;

Toyoda et 81. , lg77 ) . Este ner-rrot l-állsrl¡i sü r, 1i tirlrado e¡'l

forrra tbnica t*r¡ oscuridad, .;er'1a de accibn depola¡.izante?

probablervrente nrodr-rlarrdo 1a cc¡ndurbarrcia a1 Na+ ( tlaloga &

f:xc.k, Lg79 ). Los carrdirJator; rrrhs prnbatrles $cln gllrtarrato y

aspartato ( Cervetto & Mac Nic:lrnl, IR77-; l.lr-r & Dowlinq¡" f 97B ),

alrrlq(te referenciá5 re,cie*ntes Ee ínc.l inan por el priilrepo

( Lasater & Dcwl ing, fggz ),

Por ofra parte, los estudios de conductancia revelan

iryrportantes. fenb¡rrerros de rectifiracibn en Ias c&lulas hc¡riror"r*

tales y siLrqiÉren Llr"lá $epárseihn flr¡lciñnal entre ry¡E,yrhran,rr§

srlbsinápt ica y no Einápt ica ( Tri f o¡rcv et al. , 1974; t^lerhl in,

1973 ), pr"restÉ que gblo la segrrnda ,yrr-iest rá dependencias del

volta¡e, Egtas observ.lcione$ lran sido ronf i rrr¡adas y ampl iadae

grác:iasi, aI deel,¿rrrollo de t&rtrireis ds registras Én c&1t-r1as¡

horiznntales aisladas ( John:¡ton {l Larrr, 1?81; Tac}rihana,

198 I ), los qLre clerrrr-re*stl'arr (a) 1a existencia cJe c:or-r'ientes

regG*rlerativas cJe f,a++, (b) corrrJr.rctancia cie ti+ volta5e*depen-

dierite y (c) una escása par'tícipacibn de Na+, sugi riendo que

es¡,te hltirvro adquipre iryrportaHcia shla Én 1a nre¡vrbranñ

**. ¡-r hs ; nh pt I ca.

Pst- ltlt imo, es preeiEo ryrenci orlar 1a existenriñ de

aeopla¡yrientos e1éctnicos ertt¡'e horiznntalee de Lrn ryrisryro tipo



I

( haneko, 1971; Raviola & üigula, 1975 ), arediando Llna inte-

graciün lineal sahne extensas areas de la retina ( Naka &

Rushton, f967; Marmarelis & Naka, 1973; Naka, l9g? ). Estos

acoplarrriel'ltos perecen eer dependierrte de Na+ ( Mi ] ler, l97S )

y §or] ,yrocrLrlado por dopáryrina ( Terar¡i§hi Ét al., t9s3 ), cotr la

irrtel'vencibn de nruronás interplexiforryres. Para corrpletar este

crladrc, §e debe agreqar qlre 1as célr.rlas horizontales ejereen

Lrr'¡a accibn rnhibitoriá sobre las bipolares ( ü.lerbIin, 1977 ),

Esta breve, aulrqr-re dernga revisibrt, rÉgufire lo:i resul*

tado:i de t reinta aPtas de actividad flrárltenida er: torno a las

c&l r¡lat- lrori ¿orrtales de la ret ina rje verteb¡'ados, Tresi

factor€s est rerhafirellte, I igados ent re sI, peFÉistentervrente pre-

s¡entes desde el cofi¡ienzo de estos t raba¡os, han cont ribuldt¡ á

conf igurar LII'I €§t i I o ExpÉri¡nental erl Lrr'¡ arvlbietrte cclnceptr-tal

írLry prclpio de egte ttirr¡a. Tales fac'brJrBE, qLie han pPrrYritido

"rporte:l riovedot;els incllrso a 1a ¡rer-rrchiologla general, ápareren

paracluialryrent{:? cüryro r-t}'t ob¡st&ru1o pat*a e1 desarrolls de lae

illvrniítigari$nes tendientes á clarifica¡' 1a tratr-traleza y eI

alcar¡ce de 1a par''bicipaeil¡r¡ de Ias c§lr"tIas horizontales en 1a

f r-rt¡t:i bIt rr'i gual,

Est rrl f aet {i re:; sot't i

1" - f:. I Ltfst) gÉItera I i ¿aclo de prepal'ác:i orleÉ in

vit ro {:oirro ryra'hÉriá1 expÉl'irY,r*r1tE1, cean &etas ret ína, c(}pa

r) inclr¡sc r&.tr-rIast aiglada§, a pesar de las frecr-tentes

aIr-rsj.o¡rr*a; irvrplír:itag o erxplíritati ¿{ alteraeioil€si etl las

reripr-restas, de,rivadas del drterior'o fisiolbgi*o ( |ianeko,
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197(l; fiuddock & §vaetichin, 19"74; Br-rkhardt & Haesin,

t97g ). presiso es reconoeer que estüs te3 idr:s, ya en el

rvrornento de ser' separados del anirral, han empezado a firori r.

Esto És particLrlerrrente sÉrio erl HHperirvrenton farr¡aco'*

lbgicos, quÉl exigei,l ilna ,yrayor estabi I idérd n¡etabbl ica de la

pr'tspsracibn" L.a persiá.tenri* cJe eu;ta ryretorJologla est&

Iigada a difir:ultades t&enlcas diflciles de soslayür.

3, *' [:or las ¡rrisryrñÉ ri rcunstñnciñs sePfaladas, la

abru¡vradora mayorla de los t ralra jos Ee ref iel^e a ]'¡etero-

terr¡c¡s! peces, anfitliüE y reptiler, []eEe a esta prefe*

reneiá, f i;ada por rolrsideraciones tÉrnicas, 1os esque#rás

corrceptr-ralss r:ont ienen ¡'efm¡tellciá;i a elenre¡rtog Flropir) cle

Ic1 fls¡olrgla visLral de prirrates, lo que oEeLrrece Lr¡ila

i'rlterprmt*r:ihn fr".rririnn;it1. Lt:*', rtnc:iclrltffs ávffirlcÉsi BÍ1 gfiolo.-"

gl;r visii.ral de pec:es ( [-aew & Litl'lgne, f 97g ), nü parc*cÉit1

rr''cidir a{rrr err {.rr'¡á ryr§?jol int**rpretaribn de l*s; rürsLtItaeJue;

p i'BVEn i nnt es de est a t ¿r x a.

,:i. -'f:lr-rrrqr-re, r-rr1 alh¡et irrrr §oryrtr r"i sf;l¡t 11*tf ¿tr * cc¡rrf i-

gLrr'ál'ryrocielo5, r-'atr el earhi:ter clg qe¡'lE3 l'alÉa:i, I"lo *igrYlpre §e

i-:oilsi{.1§}fá (-ir-({* l.r.l:" rH$rr1'h*¡cl nE. }iar¡ siiJr¡ c¡lrtmnidu§' de Ét{iip§3"-

ciEs part irr-¡1á¡'els., arJaptaclas á árv¡biÉ]nte}3 iqLl;rlrvrranie pailh i'-

cillar.eg. §§i f r'ü3{::r-tetrU€: i""fflt,rffni ünitr t¡$.pr[3ü:it]s c'$¡"1 rst$,{3ú§i,

Eobr.es*I ieÍtes pol^qr-¡g iiYrpL rc:&11 rli€?rtas ver¡ttt ja5 t&rt'¡icás,

u.lvir"jitndog.e qr,re t*rles r,,*iryrtmjá{i rt¡$i-(J.'h¡¡r'l r.le adeiptfici.ul'lt:*i

rJiver'gentes. [:n 1as rt=fereitrifrF a res¡..tltadoe c¡L¡'Lenidos de

trt ras eÍapÍii:i,Írs* §§r r:cirr¡hrr cJstsrrrrtorril^ Ia fil*qt*rli;i y I'ax
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rorrdirioyrss rJe hah¡itat y coridr-tcta, la* qr-re lrrdt.rd*rtr1l*,vrÉirrtÉ

inf lriyen eil €§Feeiá1izác:ioHsÉ adaptat ivas, ñrllrh,i{§ vef,}es

diver.gentes, e¡..re son fuente de irvrFlürta¡rtes confr-ts,i§nBs'

Ob3et iv0B

Lr:s ab¡etivns; de 1a presente te*is :ifi for*ruIan c{:,trfi

Bigues

6¡ nb.¡et i vn t¡ene ra I :

ünntr'ibliir erl r:snüci¡v¡ieritü de 1a f¡siologla da"

la retina ds lst; vertehradog con pl ex,tr-tdio de la astr-*

vidad de c&lulas hor'i¿mritalss cle la csrpái ( §r.- fia¡p¿g ),

haclsndo uso dr las ventñjs¡$ ttnirae r,1 ue ofrece 1rr prffip,erái-"

cibn dÉ r'etina iH sitr.r rJü$a'¡''rrr1lada eil e1 lahoratrriu, 1a

üi ¡-r* lra ¡*§vs3 larJ* migtr¡*rhtirÉr-ri riivr¡r'qjÉrl(:iá$ r$l'' r',t.}gflr+ctü á

r'gsr.il t adr:g a¡rtel^i (] r¡ylt*rtt Í: rJesr ri t r¡Ii"

li ilb ¡et i vas e.sperl f r roEr:

1. * Hstat¡Ieser' criteri os qus psrffiitan una trIasl*

ficaeibn funcioflal de las c&lulms horix*rttxles, baxados e¡'r

prspiedades de las re*pr"test*x nbten¿dss de re* inas iFl

sitr"r.

?" * §studiar la artivid¿ed cv's¡vrát¡,ea de c&Iulas

ho ri rsntales de t i pn*t, rit I 1 i eands est lrr¡s-tl e{:i ón isot rbpica

ron conrbinñri oHss de I uees e*pmct ¡"ales §I1 di fsrsntes

conf iqursei Elners *errporale:i, ür]!1 ,yri ras a csstaLllseÉr 1a

n*turaleaa de las a'ferenrias qne Ia s§¡,l*rsn"
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J. - taractet iear c:on la* ryrigmas herrarriÉntas

experi¡rrentales, 1a actividad dyrollofhsic:a, con el propbeito

funda¡vrental de preciEan la EitLracibn de las c&lr-rlae

trorizantales de tipo-L en el comple¡o corrtexto anatb,hico y

f unei Bnal qr,re sG? leE at ri buye.

¿+. -'Inc:c, l.porat- I or¡ retsLrltados a ur¡a prüpoEini br.r

ftrr¡cional qlre co¡,IÉidere la re,viEibr"r crt'bíca del coricepto

de codificacibn cromática en parrs aponentes a nivel de la

re,t ina externa.



FI§TERIñLE§ Y IYIETODO§

Preparaci &n

Los expErirYrantos f uter*on real i¡atJos Én E jtsrrrpl§rEE de

rárpa cBryrLtnl fyslt¡ug cñrpio y CñraÉ:ri$q §_Urst.Us indístin*

tárrrertte, pues exis,te lrn alto gradn de hibridrzat:ihrr ent re

a#rr¡as ü]§pLac:ies ( scott & ürossrvrarr, 1973 ), Él 1o largr"r de toda

lñ 5er'ie experi,rrentál Ee I levb? sin Eryrtla¡.go, Lirta relxc¡üyr cJe

1a especie, diE;crirvrinandc e¡rt-re a,rrbas por Ia flr.€nserlcia de

barbas e|1 Bl n¡arrdlbula slrperior', qLre es Lll¡a caracterlstira de

typlj.nUq Éát:E!o. Lnr rc?sLrltados nn pr.esentan 11 ing{-tr1á difcs*-

r'Éncra ente an¡b,¡¡s EspÉe1es. [stos. paares r-.c¡trahitan freruente*

¡vrente y pr'al iferarr cün f aci I idad erl áqr-raÉ cont r}1er-italez,

des¡:1.'r:arrdn a nt t'at; espeffrñ*É ,yrerlü$ r'rlsr§.t¡*ntee; Á 1a üytrlxia qr-¡s

ñüüÍyrp;rtf;i al Fro{:€}rii3 de e*r-rt ¡*sf ic-arr}n.

l.-ag e.lÉry!Éilarel*¡, flteri¡r¡ na¡"ltttradr¡r'; §!t Llrrü priffrtltcl

xtspa Hrr r*I ester'r¡ cie Larvrpa (Regrbrr ¡yretrüpülitaiia) y poxtel..-

lrr¡rrr*ntB eri l* L.aqr.t.rra cle Élct.rlca (VI Regiün) " {ie }ele ry¡antLrvü

ti¡"rl ttilá pi. lrita al áií't? libre fls¡' perl(]dc¡|s de v,áriü!$ ,!re§.e$.,

ti'as..l¡iclhtiriulas al i¡rtu¡riür tJe.l lai:ar,*türro por-' lc¡ r'r,r¡¡'rn§ ;á

lrÜi'"r:3 anteÉ, dt:l f3Kpel"i¡yrel¡rtc.

L-o* ptil:eE f¡..rrr'nrr irlirrfivrl i;,:cdus {:rüil r-rr-rñ irlyÉüLrrfli-,

ltltl"¿tñrr-lsrnJar de ü-*JuL:r¡rr-ti*ár*illd Én cl r¡s.is. rn:inial ci* "'i"5 rrqr'kr,,-¡

r.le} itÉsfir (:ürí!pi{*t:¡rJa roI"¡ ¡:¡Lra ,yr€¡(Ji.{1r tJn!,iqi si 1¡:s -:t-l rÍri,r¡Lttf,}riir €*}1

r.s5;(] rie Iio ohtc*¡"¡ertrct r".t}'¡¿i hr."ten"-r fiüI'c{}i:aribn" i:rr¡*teriürryr{3f-rte y

rt¡.lo en c]ontacl"t:.; ü{:-"asiüri*Í} nü3 llegh a t'epeti r-' apllr-r€}{:ioi"}EE rJr¡

.I ¿'l
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Ltr'r tel*cio de la dosrs. En general, \"lr]a veÉ alcla¡rzada la

parallzat:ibn del á!liry,al, &sta Eits ¡r¡ánterrla cJuramte torJo el

Éxperi,YtEnto, s.r trien per§iisttclr¡ etr alqLlrr qracl o ryrclvi¡y'iffntorr

cr Be ¡*cLr 1a res.

Imqrb

U¡r tyrejor cai'¡trüI rJe 1c,g moviryrisnto§ op€t¡'{:r..1 lar.es stl

c:on el si:;terr¡;r cier !árr iirci¿iu {frr¡, I ) dr:ncJe e} f}*; ib;r

drEpLlÉsts E!1 der(tb:ito late*raI. F-ste rürls¡:lila ell Lrrla üÁja corl

Ltil cepo rerrado sob¡*Gi eI cr-terpn rJeI pEÍ, inrvrediatarr¡ente clet r.ás

de las branqnrar, aislando el c¡'Ar-¡en de I orl ¡nuviryrientos det

¡'esto cuerpo, U-t'l tr-rho introducido r:rn Ia c:avidad btrcal, Ei rvib

de apoyo a1 gl obo orular en regist ra. El upÉrrul o expne:rtc, se

inryrovilir:aba lensarrclo ulrá ciI)ta tl-arrssverl'$al ar¡tn¡*dlre6ivdr

pegada a cada laclo de Ia ua:ia. Hn h=.ta, er.t Fez Ee apayatra

sobre esponsasi ervrbehidas de áeLrar las qr-rm tarr,b¡iln 1o rubrlai'¡

pára evitar el l*es§?ráryrientrrr ffr-ridaricl o de qilt.i 11u |'¡t-tbirEra

fiotacrbn deI ñIrrüral"

La respi rácr.bn era ryrñntenida pclr Ltn f lr"t,¡r f orzad$ de

agLra á travás del tr-rbo de s,Lrjecrbn y Lura ryr¿rylglrer'í adicional

que entr'rba en eI op&¡'eulo expr-resto para asequrar las cotldi-

cioneÉ f ieiol&gicas de a,yrbás branqr.riá§. El agr-rá Eie r'eci rtrLrlaba

con Lrna bory¡ba autoeerbante y era h¡ui'Lru¡eada con la ffrerclá de

o2 <lt3:l' / CU? (5'/).

Para pÉrryrrt r r el acceso del ryrirroelect rodo hasta 1a

ret ina in EitLr, sie ext rala 1a cBrne& y el crishal ins? elrrdandcr

de no daP¡ar eI r rls para evitar el Ba|rgrary,ient$, Eil cr¡anto al

vit reo, sblo se l lrrrpiaba la suFerf icie, pará el iminár Ltn§
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Fig' I ¡ S¡stertra de eu¡ecibn del pez, fl Ctnta autoadhesivatransversal para digrninuir üovinientos opereulares. tr trepo deeuSecibn, E lvltcroelectrodo. F Fibra bptica. T Tubo de re§pira-ei bn que tar¡bián rsi rve de soporte ai globo ocurar. t ruboadicional para irrigacibn de ra branquiÁ expuesta.
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pBi lt:ulá r"lgida, f or¡vrada por resíecáryriento, qLle eo1la prodL{ci r

ia r"uptr-rr'a de 1a punta del ryricr'ocapi 1ar, [sta operacibn sie

repetla con cacl¿i rarv¡bín de rrrrrü§lectrr:do. L..a fibrÁ trptica rJe

lat oert irrrltlaei bn, Eol iilaria c(¡I1 el elert radr: de ¡.eferÉilci árl

at'a sLlrYrErqida e¡l e1 vit reo. E1 ry,i§I'ülelect rodo se flro'r'¡taba

sobrre un ürirro,y¡arl ipulador lricJrh¡-rIico cle ror'¡trol reryrcto

iNarishiqe fict.Irrs,t. Lab., tvlü*1it] üsoriado á BLt vel csrr

¡necánico (Narl.sh:.ge Eici. Inst" Lah. ,lt1H*3) "

of ro

tn estaE t:nnclici onEg, 1,r r.iegi onÉ§ Bxpei'i¡yr§:r1ta1els s.e

pt-tdieron prolongBr por rv¡hs de r¡rlru [roras. s,in rJertG]riül'11 de ]a

ret ina ni del pef,, I o qile rün$f i t uye| LrrI ü rarl áváncÉ r'espect o

dri Iosi t;.enrpor lograd§s cür"¡ las prepál'at:irritesi iI'l vitr.r:"

Si stec¡a de reg i st no

Lon rmqist ros int larrll¡-rlareg. f ueron ubterridaS a

t r'av&s de rniclrrf Élr¡et ¡-'ocl oE cnnsL i'r,rido:, a pa rt i rr cle rafJr larr¡s cJe

.ricl rio {l..}¡v¡rr¡ []-ü.., 0.$rvrnr Ü.L, l{p. .tfi:¡tl-"i.J.S.fl.), c:ü}r r-rr"¡ asi.ti--

radc¡r de prpÉtü:! ho¡'rz:c¡r¡ts1 de rJr.¡s etx¡:atr* (T', S. Ét" Ir¡c" N. Y'. , ltlI

¡r¡orJif ir-'ado); eI.r e¡s'L¿¡ lnrryra s.ü 1c¡ür'.*l¡an t*rE¡t{*¡Trátirarr¿*nte puiitas,

de ts¡vraf"lr,¡ inferiür al ilrr¡ite cle ¡'ü*$t¡.lr-rril¡rr tJel ,y,i{:I'úECo[rio

bptir:o (( I¡*1. [:stas ry¡ii]:r'riprrpritris I ievaL¡¿lr'¡ r-ri-rá f itrrÉ de vidri§

Bil Er-t r¡'it¿:r'i.ü1'FaI'á pr*i'ryr;i.t.rr"'.;¡-t llertadn pof'cii*i-liJ"*rid¿rd, &*te

§É de:;*¡ri'$11.*h:A Éi"l t r'es etapa.;i tr¡r'iiYr€?r'ü ::fj §strlYrtf rglan citl

,*.1 rr:fiuJ rJr.:'Jlt?, li¿rsta 1. 1*vrar el rapilar'; lr,r*g*, ¡iar c3i1=r-t:sihrl,

i:r.Éj ¡'*ry,p1*r;ah*r eI r:c¡n.LertiL1 n de &s,tÉr p.ll. r'ilJ[rá rJest i lada y
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f inal¡vrente pür tiüL ? Molar. De esta fc¡r"ma

dancías cle 5(i a 3(l{r Mühryrr :/ respr-rertaei

atenrrac ¡ t¡n has.t a I ilii hz.

abtuvieron iff'pe*

frerr-rencia t;ir'¡

lrara 1a refetencia intravitral, asl cclryro Fñra el

rovrtarto con la firicroplpeta 5e r"rtill'rál.on ele*ctrodo:i de plata

clorurados É.iin HCI aI lCl?{ cotr r.tir"l cürríerrLe de* 3(r¡a por' 15 {ñ

1B hrs. llhrrbos elect rodc¡s f r-teron correctfrdc)5 ñ un pr-elafirpl i f i -.

cadür t)[ de a]'ba inrpedanciñ cür'r trory¡pe'r"rsac:.brr ds cápñt:idü1cl

(Grass p*l6) , a t rav&g de cables coar{ ialeE c:ürl bl ir.lda ¡e ac.t i\,,o

párá r'educil' los efe,ctas saparitivü8. [*a prepürÉit:xb'n et á

l levada a t ie¡'ra a t ravlg eje ur1 elr¡c:t rodo rie nicrif,¡yr inrlulcJo

elr e I cepo de sr-t 5 ec i bn,

l-a qePlal prearyrplrfrcada erá regist¡'ada cll'r cl¡1 poll*

qraf o (lii ]so¡r l¡led. H.[ec. , ]üH.-S) a t rav&s de Lr11fi de s.,-rs ¡rbdulos

lC--ltlp, rlryá :;alida estaL¡a conert*da a Lrn Er*t:j"lnrcopía rronitú]r"

{-l erkü ronix, 5t)i--fi) V a r-tn s'íste¡yra de arJquri¡¡icii}n de datoe;

rlr:iePlarJn t*r¡ eL 1,¡tinratoriü" Hn r-r11 {:ünai p"rrale}o *e* dexple*gaba

la* :ielP¡.le*xi d§ ].r.¡s s:,:iblrrrLllos, ürri r-rnü esr*1a luqerrltr'lrica dr,¡

inte¡¡sidad ( f ifl" .;i) .

[:on ssta prepÁrar:itrrr rio rira ¡.iosibl* rlrtttru]ay' En

fnrryra vrsLr*1 tre perretr¿iL'ib|r dr:l rTrírr'oelertrorjo iyráÉ allh rJr-,1

vitreo, t)Lir io qLret ÉrI cür¡tarbu sül'r.ta i'ütrr'¡sl tjr'¿:( ci*ter:"'tacJr¡ püt

1.r ;rpáricifon rle i-rna espiqa rJr: úl'i_qeri rrr*i::&11 iro y Ltn {:áírrtl¡ü rJe}

f:üt€:ncial b*sa.l ile 3 Ér 3 ryrV, I-ler¡trct clel tel;iirlri r'et;itriáiits, s8

¡iv.rnxaha (;oll 1"r *ryr-r{] Ér iJe r..in ryriir-f iilg¡tel elert rorrrc¡rhr'¡ircl

i Liut iár"r'r¡i li §a.[ !.i'rar" 1J¿JJ¿ ) " clrl';r art i.raci hn rjI'a ac-'r:rrrpaftaria

se

rJe
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Flg. Zr Sisteryia de reeist ro, A./D Conve)'Eon an}.3.ogo dlBital'
MpX 14r-ritipierar para entrada de dos carrales, Itr-l{P lvlbci r-tlos de
poL1§rafo elr log qLle se rvrurestra Ltn FriryrEr Baso de pl'earYrBlifí*
cácibl-r Daj'a 1*. ent¡'ada dei cal']a1 ci e reqisiro desde P16 y Qr-te
Ito eg,. r-itiiiic-rCe BBI* el de egtim*lacibn descie el áryrtrliflcador
iosarltrvr icc: {LOG) " J Fatocl iodo cál ibrario.
ref Elec";r'¡nc de referencia ir¡tl'a'/itra1,

E Mieroelect rodo.
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por salt0E bruscos de potencial. a I o s Q r-te oc'as ¡ [¡ ]rsir .[ rv¡en I i¡

segula el re6lrfitro de aetivirJad Ési,[rrrlrlar propia cJe c&lr-rIas

qñngl i onares. [nt re 1(l(t y 3{:¡{:r ÍriÉr-'o}tes de prof undrciad, requ-

iarrrernte se penet rat¡a algun.e r.rnidad de ect ividcrd sosterrida con

lae caracterlgt icas tlpicag de los poterrciales-S.

S¿¡tema de est¡rrulaelbyl

§ie const rr-ryb Lrn f otr¡est in¡ulador de dos cayr*lÉs coi,l

f uenteg lndependierrtes, cuy¿ls sal iclas convergell sobre Lrn ha=

ineotrerente de f i bras bpt icas perá I levar el esit trrrurl o lrasta el

ojü, consiguiéildof:re Lrr-¡a estirvrulacrl¡n cJe lr-t: dífr-tsa de 1a

letrrra (lrq.3). A¡rrb¡c¡s carrales¡. flÉsrryritlan r¡'r'tFrcalar filbros cle

ir¡terferencias de difere¡rtes lorrqitr-rdeti der onda, §or'¡ r¡n anciro

dE banda de B a 1r nñr (Hal¿er n Edrrund Íicierrtif ic Cr:nrpany). La

ir'¡tensidad deI egtlrrlrlo era contrslada varianrJo 1a sor)'iente

rIe t:ácja f rle¡rt.e ( f.ungsteno-l-laldgena 3(i l^t), de acuerdo son las

r'espr-rertás c¡e r-ly| f obodicdo ral rbrsdo. clesplegacias er1 nil polt-

qrárs err eisrala Iogarlt¡vrica t1.ti r-r1/cryr). [1 rtilgo que perürrtlá

átla r'car este si sstery¡a, pa rá 1a 1 ong i t ud de onda de fiiayü r-

radianrra ir5?{-} }'¡,yr), rba clescle .i, lxlr-¡3 f oLones,¡oit. -t hasta

1.5x1iló f otones.¡nit. *t, lo qua coii'¡cide üon Ias erterc¡1*rs ¡-tbi--

1.r:ádaE por otros ar.rtor'tls erl B1 estr-rclio de Ios pote.nr:ialals-*S

{ To*ritá et ñI., 1§67; §ipekreí jse & lrlo}'tc}nr 197{l; Hedden &

Dowl i ng, 197b ) , Fta ra las 1 cnq ¡, t r-rcle,s de, ondag ¡yray$ res qrre

54(t nrrr, Ia potencia del fotoesti¡y¡u.[ador pÉrfiritla ÉvBCa]' res*

puestas satur'adas, en canrbio en eI a¡uI (49{) rrryr), 1as.
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Fig. 3¡ Dispositivo bpt ieo del fotoestirrr.tlador. E Lentes cotl-
densadores. D Diafragrvra=. F tro1¡rradores, FT Filtro de ealor,
trCIL CIb5et ivo. L Anrpol leta= de tungsteno hal ogenas eon¡o f uente.
T Filtros de interferencia; para eI canal 1, un juego de 1(r
f i lt ros va rrontado sebre Lrlle rueda gue Ei ra por eont rol
,Yrár¡Ltá 1 .

FIBNA
o PTlc
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caracterlsticas de Ia f uente t;blo pEr.üri'blan 1legar hasta
á-¡-1i.3xlt-l f otones./r,yr ,6 , insuf isierites pára chtener r.es.Flrestas

r¡hxinrag en ré1r-rlas de tipo-L-. Lae resprjestag del fotr¡dic¡do

f ueror: referidaE a Llná tErry¡$pi 1tr1 iTtle Hppiey Lab. Inr, U, S, Fl" )

cal ibrada eon utiá f r.rente de r-eferencia.

U I pa6o rJe I utz rJe carJa ci\¡:ñ 1 e¡ r.a cc¡r: h ro l ad o cü¡1

obtutradgres elect ronrechnicos, cr.ryos, t ierr¡.rorii de respuestfi$ Erar-r

de'j: t¡s para la apertr-rra y l8 rrr= pára el cierre. f,ada patri5n

de estrrYrltlacibn era se)'¡FrarJB pBr Lrn $G¡clr..rf?rr{:imrJr¡r t:{rip entr.ergab*

un serie recurre¡rte de ncho estados. La duracibn de cada Lrr¡B

de estos estados; e¡'ñ clrpfinicl a EI'l prrsosi discr-etas pür rc¡nta*

dores clrgitales, entre 5{t fi¡s y 16{l(l rrrs, Tanto 1a s'sclrerrc:ia

coryro ]as cor¡'i€irltes de aryrbag f r-rerntes, podtarr EiEr ccnh. rr¡ladclrJ ei-r

'i'o rtvrá nrartuta I o cJescle er I c-'RryrpLrt 
"rcl 

t¡ i'.

Adqui,siciün du* datos y co¡rt roI eÍ1 1inea

13ien saben los investigadores que traba¡arr cün

regiEtros urritariBB Elrl e1 sisterrra r¡e¡'vioso, 1c¡ dif lci I que rÉ-

sulta estirr¡át* & prioni el tipo de activicJád que Ée vfr a nbte*

I1Érr adenrhs de los problerras de estabi l iclad er-re re,dr-tcen 1a

dul*aciérr de Ic¡s registros. Por stra parte, lag difrcllltades

propiss de] nr*bodo) obI igan a egiitar preparadori pflI"á resic,¿\tai*

cualguier ragist ro estable, sobre todo si se t rata de urr¡idades;

poco esturdiadaÉ psr su escasez s tarvraPlo. Eri gran fireclida" estos

irrponderableg son cr.tbiertos por 1a vergat i ] idad del sistersa de
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ADQ DE

DATOS

PROC

Fig. 4¡ Diagraryra operatrional deI sisten¡a para eont rol en
I inea deI experirrento. EST Estimlrlador, PREP Preparacibn bio-
lbgica. REB Sisterra de registro. RDO DE DfrTO§ Corresponde a
1os collve¡'sores y subrut inas de muest reo, PROtr Unldad de
prGcesa,yriento eon 5Lt prograrYra pril'lclpal, RRtrH Sisterna de
arelrivo en distro y EXP experinrentador.
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aÍrtrrrulacibn y sLt agiliclild de rorrtrul; p¿tr,á r¡L:berit¡r Ia ür¿tyor.

inf ot'rvraeibn portrble de log r'egrst ros, Brr sLl ,y¡ayorla [ri-ev*s f lre

dc*§árral lado etdemAs, Ltrl sitote¡vr,a de r:orrt ro) Éri I inera d¡¡l

Éx pe l'i ivrent n.

H1 §rstÉ,yra cory,pleto s¡e de*coñrpelr,e Éll siEte unidades

opEracior"iale:5 if iq" 4), rje Iagr c,,ra1es t rel; ya l:¿ln srcJr¡ di¡xcI'i--

tas (preparac'rbn, r*rgitltro y t*erbiryr¡..rlc1rii¡r-,), L-* r,..rcri"tá as el

giste¡vra de adqr.ti$ir¡bn de rJa'bo*, qtIÉ {:t}}'t§irJer'& }Osi r'n¡¡,¡üir$ü¡''t3§

cligrtal.eE,/arrhIüuosrl anlhlogn*/cjiürtülels y 1"-¡l; sufui"'utir¡a:1 dr¡

ffrLtBEtreo- La r-rnidad re¡rtt'al e$ e1 ronr¡:r-t'Larclor, cúil e]1 prng¡'§¡lr.a

nrinrrpal er-re contro.[a e1 flr"r¡o cJe irr.fnrryrarit]r'r rJesde y lracia

lasi of ras, iricluyerrdo la lirriiJcld di,l ",rJsr¿:r:e*r¡*nriq:¡r't.o ti.jli ¡lixrr¡g¡

ryraen&ti6iü8. E1 expÉl'x,rreÍltarJúrt ¡ á parti r de lns cJifr*r*r¡Iu¡*.

rle*pl iegr-tel*, pr-lt}rJH rT¡ofJi f r(]ai* erl c:r-r41fi(-tiE r ryrorYr*r1'L c] É1 rr*rf i,,i] di?l

pf'orJr'á,yrñ pI'rril.'ipi"tl $ ilrcltir r" ,l"t .Le:rtr.tra cle íJ*{r.lrvre¡t r'ú'i} *r(Ji-'

(:íOnü1e§, §?r-i Lr¡"r8 rritei-ñfl::if.ir1 rr]¡'l neist¡'irriüf¡É5 ¡§]ti{r{:lrJ:.erádáf,'

fJür e1 t:orr,pr.lt;ñdür1 prntÉü:ifi3r.iiJu ]*r c*l¡r;if;r¡i-:rü rr]1,€ir'rJr dü: Ir]]¿

a t'c'i'r i .l il E "

Eata §orlfignreeihn perryrite r*¡v¡biar las seruÉncias de

estirrrularibn de ac'uerdn ron el tip* dar ar* ivídad {¡ttÉ 6e est&

resiEt ráRdür ebartar respurertasa defectulrsas s pár"ar ur¡á seri§

ctrarido sB pierde Lrrla penet rñc:i bn $ hdy ruptura del rYricro*

e}*ttrod$; tsdo &xto, sivl it1ter,*r el árehivo"



DIAENBTTICO DE LO§ DIIJER§NTES TIPO§ TELULÉRE§

Antecedentes

l-as c&1r-rlas horirontales $tl sr"r hdi',/icj$n Í¡i"l dcls

clase*, a saber: Iar; de t lpo*'L o de trr-rrvrinoridad, en lao qlre

sblo 6e registra hiperpola¡"ixñeiones y las de tipo*t o crcrna-

ticas, que presentan depolarizaciones f'¡'ente a eier-tas sorvrpo*

Eicio|18É espeetrales del estlmulo" Variando 1as condir:iones de

adaptaeibn a la lnE, es; posibl.e discrirnir'rar ent ne loe poten-

ciales de lu¡rr¡nogidad un sutttipo esccthpic:o a:¡r¡ciacl u a Ia

act rr¡icJad de bast$nes { }ta¡relio & Yarrrada 137: ) . l-.as hori*

enntales de t ipo*L f ot'üpicas, tarrrt¡i.Én sim pncl rian subdi'/icl i r,

er"¡ al gun*s Ér3Í:BriÉfr dE teJ,eüst e-rnr, tJe frcr-ru'r"q1r¡ rür¡ :iu*3 c:¡-tl'\r'Hs

de lespuestxr, e*xpertrales ( L.ar-rfmr' eL r\'l., 1!J71; H,..itldr:i:-'lr &

§vaet ichin, 1374; D¡anrqoa et áI. 7 19&f ). Fara una Ésps3rie dÉ

tortuga ( §irtron, 1§73 ) y ul'tá de sialar,andra ( l4arsl'!a1l &

Werbl in, 197§ ) se separan e¡r LI y LI I de acrtet'rJo r$r1 lo§t

taa¡aftos de sLr§, c¿r,yrpoÉ recept ivos, F-n eI caso elrÉerl f ico de

§ajiÉs¡¡1q É!tÉtr.!s y de [yprif'¡Llti gal6ao :;E] l'¡a descriIc] Lt]'r ¿trric$

tipo de potencialÉs L fotbpiEos, adeilrh$ de los escotbpiros que

sblo sB obtien{?}l ncn i:o¡rdicionÉs extrenra:; de adaptacíbt'} á Ia

oEcL¡ricJad { t"Ji'bkowsky, t9&1 ) "
, LaE r&lulas crorr&t iclag tan¡bi&n scn rla(§if iredas Én

varioE sr-tbtipüs, de acuerdo co¡1 la distribuüi&r¡ de hiperpola*

ri¿aciones y depolar¡zaeio|TBs que presentan t 1s largs de1

espectro, exístiendo Lr,tE gran váriabil¡,clad interenpeclfiea

¡: "J
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(§vaetirhir: §, l4ar: lrJirfiü1, tÜ5[,). [n .1 .¡r L'rrrf]aL rJÉ*ds :]Lr priryr{?r;$

i:*r'arttrr'i:a,¡:ibvr t l"t:rvrita, 1'S{;5 ), firi ]'r¡rüilúL'r*n du$ 'hlpua:

L:' ifitsxc.lási u §t/§ y trifhs.ir¡r:; u l1YÉ, Élr-(|rr.lLru tary¡bi&n sÉ flirf;ttrriür']§

1a exisLer-¡cís rJe¡ r.trr tErcerr) ({jii LJ} 1 tlr.ly¡tl5"rnte ü RYI¡ r*n 1a

req¡iilil vt*t'de a;Lrl perü rlLr&r? ¿i rJrltrlt.{3}ri:rsl dtl &sher, }",f} ryrnrlti.arla

lriperpolarirarifiriün§ €?n a:l t*¡<t r'*:rro r'üio t Slrigt*ryrñtxu trt

;¡.1" , l?7S ).

L-.¡s part i{]LtIsrreÉ ventá já13 de i-lr-lü pi'H[]ñrai: j. bn viva r:r¡1

1a pl'§:;e¡'váciün ds la:i ilitet'ácctione* s;in§ptir..á§1 rl$§i ha i,lerv¿i.-

dn á t:oI'¡sirlerá¡'c:rrr'l ffráyBr rJeterrcihrr f:rnrporrentet; f&¡;ic:i:s r,iü

rbterridnt; irr vitr'c¡" [i-s.to*, arJ*rvrhs rie rnr'¡strtr.li¡'antec.ederitel§;

aclrcic¡nales de rJiac¡l:hstirc, terrdrlarr s¡Lr pr'ofli¿\ ¡'rlevanr:ia

fitlic¡Il"rr:¡i,r":r, r-ü Llr..te €*n lrrs" ¡.:rii.É;r'irr*,rlu:l:;--{i, pfir f:ü?t l'"e*pr-rentax,

gr.] g,t,tirti fJ;ifr, I'1{l l'Hi..ltif ifi?f &tL r .,/ctt}., 1*s (:r{.irIrFiüi"¡eti¡t ffL:. ittE}Ito I'fjÉ pr.rü*fl§*rf

rttL*i-¡ti'tllr*i*i.{: (...iliLC} ("-l}ti{ rfrdir'¡r.'fe*gi'L,}(-l:ihrl rJ¡:l .l;r ('x¡:r1.: grI'!t.:i¿r flt¡ irit$}-

i'ñi::1.:i.ür1üs i::üir rii fe:relr¡t.gr,¡; t'e.lt; ¡¡"dug. í:lri;li, I;r [¡rffsier¡()iil rJt* l" r;lr'¡.*"

l,,rt:lrt*L} l]i.rr'¡ g]br¡;in'rirJLrt'tt"t¡sr t*,;¡.r*ct: r*t] ,yl(:t1"'{'-'f,t!.tJ¡r itli.j [:'6i]l I": E.i"lrt:i.'*

ri¡:;,rc:i l"irt r-Je t¿tl ü c¡..túll pit.;irrr,:irtt.r ii t r'¿,i'.¡*r clr. LriiÉt ()ilr-¡L,l.-'t; vrflirl{.J

e*prlr:lfira" 1s que ronst¿tr¡irla un& ffrt*jür ht *¡ g, §t fL il I" rr r-t n rt

fi' l,,rgi f i r;¡r:r &n c¡,-t§ t el.}ü"r rgrl t.v;¡itt-: i ¿¡ f i..trit-::i alrt¿r

{áe*:r-renriá ds diagrthsti*:* y .rr:trv:irJia f&s¿r:;r

ü

1

tünsidermr'¡ds irli{:ia1x¡e¡tte

i iS6§ ), donde las R/§ sa*rjl.ayr lns

rüjo cercailo t6(l(l a §?{¡ n¡v¡} l¡*sta §}1

1* desrripri.&n de Trn¡ita

qute depnlariai*n de$de s1

ext¡"ervrr visible {'71¡{¡ rlnri,
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y las RYEI las que 1o hacen degde loe 55(¡ rrrr lrasta las 65Cl nrr,

t:on hiperpolarieüciünes en el rojo 1m5anct" §e ha establecido

L*lá Becupncia de estinr¡¡lacibn qr-re Éorlgiste en dog egtlrrr¡1o¡i

ryro|'¡ütrro¡xát icoE de 6?l n¡r¡ y 55(l rirvr y lrr¡ te,¡'L-ero f a rrrada pB r 1a

ÉLrryra de &stos, ccrl'¡ el firi de idenbiflcal- 1os ciifÉ?l'errtes tipos

de patenciales*$, La pssil¡1e confus.itln cün otras r-*ridades

r.e*tirrisrras de r*epuestax sr¡sitenidag tie res.ttelvs, a ¡.tar*ir de

indices adirionale¡s Éoryro 1os; de profundidad, establecídosi en

r.lna s.Erie Bxper-irvrer¡t¿rl previa de electl-ol'¡'etillografla 1oc*1, Y

teniendo En cuerita qlte 1a penet ¡^acibn rJe f otc¡rreeeptores B

bipolares Ers altarrente iMprobable po¡' sLr clisposicib!1 rarJi¿il,

paralela .1 I e¡e cle despla¡a¡r,ientn rJel ryricroele*ct rodo. Las

aJrraerinas de rerspuesta soster¡idá? regist radas. en cál'pts

( lianeko & Hashi¡yroto, l9É3 ) y descritas c:o¡yro tal postÉriür--

,yrerltE tli¡ pe¡rt¡*rt.r: ( Clran & N*ika, 197t ) , preeentatr art ividacJ

c)*i(:ilatclria al i. I')ic:in o a1 cegÉr 1a Qr-te rio áparecle en nr-tg$'hro:;

reg i st t'ns,

En Ia f rqura 5a ápárGi(]Ér¡ 1c¡s reEist roñ de pernet ra--

crb¡t y acttvisJad de los treg tipos de ré1r-rlas hBrrzo¡rtales" Eri

ella se observa qLrE las ¡-espr..regtas evocadaE non lltt rúiia Écl¡1

dn: clepulariEacibrr pürá arxhorl ti¡rn* crrrr,hti{:(isi y cJm }ri¡;*t-¡:in1"t--

rrl:ác:ibn pár;{ L, Fr*r'¡ts a1 e*tlrrir,rLc} verde, tanhu 1a eje 1t-t¡vri-

naeicJad coryro 1a cle tipa-"R/G ryrr.restrñn Lrriá hiperpclar'¡.rüc:ihlt

sostenida, nrierrtras qr.rr* err el regirt,ro de 1e rir¡i{Jai:i RVB scl

obaerva,srt ividaci s,l¡1 a t l'ansiente. Este coíYrtlot'tarr1Erltü pc?l'a

lcls rJift?r"ente*¡ trporl rje reopt"rÉ5tari, m*t& de arnerd* ü$n lafri'
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Fig. 5:a l]erretracibn y res.trr-restas de les tr-es de tipas de
patenc¡,aleg-S frer:te a Lrlra secuencia de 3 estlrvrr-rlos de 1 seg
cie ir-n.ac:.b¡¡. R {á;i }1ryr), V (55ri nr') y S qi-re corresponde a 1;r
sLt#,ü cie los a.¡']ter'i!l'es" Las' barras hori¡ontales indiean 1as,
dife"!'ef-rteE caii.breri.s..ree cie tie.rv,po y ias fleehag e, I caryrbic' de
vel" *i'r.craci rje rer,i ir,r-1r-18, cle¡rt rc, Celi reqist ra.

b ccr')'EE¡c'l-rc.l P a rEt:]i:i+; ro=' cle respltestas de Ll!'t rYÍi--rrü
áI-¡ :.rTrr-tii fi-e'i-rte ca cr,r'roriCri.ot']Fq. dr., egtiryrltlaeihn:iin¡ilares El uB e}-i
A? coíi LiIl cie=pire*,-i¡¡ a iyj;,V*r'\'ül.ncid*ci (ca1 de 1s,), i..-a fierl:a
ilrdica Lil'l cBryipone¡rte fA=ico ci estar.ido e¡r eL texio,
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b
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lro.v
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obv5el'vaci ünes de Torrri t a, pc1 ra potÉIrci a I es*§ reg i st radoe er"t

¡-etina aislada de carpa. En la figura 5b se muestran registr.os

de l or; t res t i pos cJe nnidadesi, obterri das tJe una ryri sryra ret ina

in sittt, En estCI$ despl iegu€,s, á ryrayor veloei.dad, se ryrant íplte

Ia corlÉistencia tants para la de t i. po*L coryro para la de t ipü-

R/G, rv¡ient rans que la RYB preserrta r-rn cofirportanr¡ento divergerrte

reispecto a sLt horvrbloga desplegada a ryrerior veloriclád qual pre.-

senta t rnnsier¡t¿:s de l'riperpolarii:arihn tnnto a1 it1 icio roryro al

cese del estlryrulo sJe sLrryra (f ig- 5a). Esta clasif lracibn rers*

pande a la preseneifi de Lrn cüryrponente fásicr¡ adiciorral, al

ccss'É de la hiperpolariracrbn al verde en la Llnidsd RYB de la

f rgura 5b (f ler:l-ra).

Lctt; c&1,1 1as de tipa'-[., frentsn á lm estlryrr"tlo ve,rrJe,

respanden cor¡ Lrr"r picü iniclal des hiperpnla¡'izaci&n, ilrir:nt¡',á¡r

er-te eÍ¡r'¡ 6?1 firyr Ag;tH {:clry¡FrünÉ}tte., crravido üptT'erg! exgth ryrLry

*tenr-radü y, €*Ir eI roSo lvrca§. ext r^c],y¡o (6S(t I'Iryr), torJa act ivirlad

t i'ar¡tlíente des,ap*r'Érei üi:$ervAnduse sblu Llrra lriper'p*lariaari bn

lenta y grarlr-ral qLre ahrr a1 üE:§iü r'rü 11lrga á su ilivel n¡áxirno

(fiq.6b). En las; c&lr-r1as R./{f, É?}"} cñryibio, las reepuestau al

vslrrJrij *ion 1as ürfl§3 pobres.eln ar:ti.'virJacJ Fht¡ic:¡*, tf rg.ñ"t). [tr s1

ro jo, esta [t11 rdad c]'o¡yr¿rt rt:a? []cn'¿t ]ntensidadeiE; tra;¡as ,yrLtt:Et ¡t¿t

uns res,pr-reg.ta de d*palariz*r:iL¡¡r" Fero rür'¡ estlry¡r-rlr.¡lr rvréis intr*r'¡-*

s§t; srr¡ obtiene Ltna hiÍlerpalnri:ar:ihn, .t o qr-rB e* proFlo det

r:élr-rlas rler tipa*L, BLrr¡que ¡:resenta urr iryrportante trans,iente

de il"riclio y strn de clepn];rririsr:j.hn al c:H$É {que 1a tJ¡.,st'ir¡üLrt*

(f iq.6a, f lec|-ras) " ñs3,, ;lLrnqur: ELr fc1Éia sagtÉnrda srpá rlel ryrisiyrü
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Fig. 6t a La rnisrna unidad R/G de la figura 5b frente a dos
intensidades de rojo (621 nrr) rvruestra un carrbio de polaridad
ell que La hi perpc lari zari bn presenta t nansiente de iniei o y

cese (fleehas)
b La cé1ula ttpo-L de la flgura 5b frente e un

canrbi o de la I ong ittrd de onda del estlr¡ul o ro j o, de 621 mrrr a
68t-r nnr. Desapareee el t ransiente de hiperpolarizacibn al
iiricio (f leeha=), tarvrbián est§ atenuado en 1a respuesta a la
Er-rrYrá eon verde ( 55(l nm 1.

ba
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signü qL¡É parr uria

§Iásif icarla aparte,,

tl¡rnbioa de polñridad y

L, tsLi rJssar.rcilln tBry¡púr*) ptlrflriIt*

variatri l idad en hortzont¡ler drr tipo-C

Ilegde logi prirYrerüs r!?giSt rc):;? §iEa pr.rr1 o obs,eirva¡- Lln

carv¡bio en 1a polaridad de lae respue*ta* c¡*an¡&t íca6" r*n el

ar-t¡ne¡rto de la intensidad rjel erstlmulo { {3r-rt i ñ} r'}'e:

et aI.,l?tll ). En ]a literatura clhsira, qLre ii':clu5re eEtmdios

c¡,tantitaLivo:; rigr-tl-'o:;oE cJE Lrnxdade*E rr-c¡r¡iltic'á13, tantü t¡I1 eI

doffírlio cltlpertral c'{:}rr,o e}'r el r¡e de 1ax i¡r'tl.*r"lriclseJr:* { ltJali¿¡ &

[tuts.]'iton, 156Éia,b ], no aparece ryrentli't,n algi.rna sr esitt] l"ler]rn"

5b1s Lr!'¡a ¡'eferenera { §url.;h¿irdt 8, fl¿r*sin, 1::i-78 ), re},¡Líi/á!'r¡eHtF

rr¡odern¿t en relacibn Con nuest¡'as [)riryrür'¿i$ oLrgervát:i(,i.reE;, rjex*

crrbB Lrila depe*nde*ncia c3n 1a polarrdad tJe reE}ptre*t;r* (]r'üryrk'-

ticas rBrT 1¿r rnttrr"tls,id,i{d, [:.xte fÉJnt],yrtrnü fr¡s rjt**r:rito ern

llt.*.ág.sledioil yit-Ieuü y S.[:AeeIeSiSU f;:ri1*gJ§¡J[:8, iJüE s¡ripÉt:ir** tJs

pelcs qr..re posÉen sblu rJnr pni:laciú)nes rjt¡ ccr¡iü$ )'t*rn ilnics ti¡:o

cJe r:fiitJrrdes {:"'r"üry¡&tirás. l¡üiii:ariür"ñ¡eiltB) I r:g ryri§tffr{tf, ants:t'§rs

{ lir"rl'khardt fi.|{assin, ti}8} } du,,v¡ue*trari Lri"};* ürñn clix,¡rtllsrürr rJ*

I os ecpect rosi de ia{:c i bn cle,: r&1r.r I as i de¡'¡t r f r t:'ad;*.¿ {:üryrü l{/tj e¡ ttÉ

padt*la sip¡* ca)tfil r.c:ada FJCjr La úit;ppr'g;ihri ¿+i,.¡ I rrtl F¡t'r¡, rf si t'elat ívü13

rort qile actns¡'t*n ñ,yrtjas pf]L:Ia.:iüirÉÍi dt* t:]ür¡nti, i]'r{:Ittsia da¡rdc¡

rtt€r1ia, Flare *lEr-trros i:.ülriú§ ext ren¡ut}, dr* t.:t-trv{*s el:¡:*c.:t r'"rlm';

t rr l-ár*iüárD Ér1 retivtng dirrtlrr¡*ta,:"

Estag uL¡servacionÉg vitrnmll d1 remfirtrrár 1a vteÉBsridmd

ds so¡lsiderar É1er¡entos adiciür¡a1em de dlagnhetlr:o Bn 1*

raracterisacibri de lss difev'entps tipo* ds snid§dÉs. Las
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clrrvas de resplrestas ohtenidas con Lin (rn:.co val o r de

sidad, pueden l levar a una clási f icaci byr ar.t i f ici osa,

unidades f unci onaln¡ente hombl ogas son referidas a

d i fere¡rtes.

i nt en*

g3n quÉr

tipos

En la figr-rra 7 BÉ presenta ull claro e¡earplo de estas

posible conf ueiionÉs. En el la se rv¡r-test ran reqi-at ros cJe res-

puerstas cnanrát ietss f rente á es¡t l¡vrnl os ryrol'locrofirát icos (621nr¡)

de i rtt e¡rs i rJacJ rl rec i ent e, 1as c.l ue fr-terc¡n obterridasí de d¡,fe-,

rentes exFErirvrentns donde, sl t¡ien 1os. v¿rlnres, aL¡solrrtcs clr:

energla no sü!'¡ exactalvrente lag r¡isryros, 1os rrnqam rJe variaribn

§.Er lr¿n¡r rvr¿rntenicJo id&nticos. Ersto¡¡, rlratrn registros difier=ert

tantcr €rn etr iiiqno cüryro en 1a periclie¡¡rte eJt*l Ia relacrt¡n irrber¡'*

§icJarJ r'esplresta, al ffri5Mú t iervrpo Qr-re presentñr"¡ cLrrtsü6 tervrpn*

lales desiguarle,s, El priryrer'o (f ig" 7;l) ry¡(.rr*litr'á per'á 1ns. est;l*

rrr-tlog de ¡y¡Éinü¡'intensidacl , s;ü1ci ret;pr-ie*tar trar¡si.tpnte§ :/

1 r-ter] o, Lrn rna r.c¿rcj ü ar..rryrf*nt il elr I a rtryrfii 1 l t r.rd de res¡:rlest am d*po *

1i¡r'irülrtBr, r:tiÍ1 L[r] pr'ü,Yiinerrtr¡ tr¿rrrsx§:]HtEt r1e1 rrrit]lYrr:] {jj.}ü11$ r*1

inicio. En {b}, yá Éo}1 los priryrei'os est}rrutlos Ee derpliEgart

respuestas cercallás a 1a satr-n'aÉih!1, narentes de tado t ran*

siÉnte, y a intensidades ryrayo reÉi? §e ingerta Ltt'la inf lex i bvr ert

l*r fase de asce¡rderite {f lerül'¡as'*i. Los dos rÉgisrt ros illferiore5

(f ig.7r, d) presentan :;bl o art ividad t ransiente pára Ios

priryrer*o:; estlnrrr1os y posteriür'ryrÉnttt flrLrestr'án reripuestas soste*

nídas dE triperpolarirdicibn, pcnro er1 ic) se prrede rJisitinsui r la

pt'esent:iá de cornponenteE,yrÉrlores a1 inieio de casJa hiperpola*

rizacil¡n (f leclras), 1G quÉ pÉr'rryriti rla difel'elrciarlo de (d) y
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o 
'i l,o,,

[*,,-

Ff g. 7¿ Respuestas de euatro unidades ersnrlticas {a, b,c,d}
frente a Lrná barrida de estlmuloe de intensidad erEciente {st)
con 621 nnr. Las fleehaE indicen cofirponentes rnenores destacados
en el texto,
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de,(d) y ubicarlc Bl1 Lrn* f,:lage aparbe.

L.a f iqr-rra 7 sbla i lr"ret ra lrlcr parle d¿r cada re¡.trist rn,

&stos abarcan exploraeioues ry¡as cciry,pleta:l a 1o lerrt¡o del

espect ro. Con 3j74 nnr se obser'van of ragr di f Érey"rt:iá§: xful c¡ Ia

unidad represev"ltada efi (di rnuerit ¡*a hiperpnlari ra{:ir}nÉs pára

tods el ranqo de intensidad explorado non r*r;te roln¡-" rr¡ientrst:;

qLre tanto {ai rcr¡$ (c), erfiF¡ier&}'¡ t:ün reriprretltar t r'¿¡r¡sienttr*i y

1 lrego, corr rrr&§ I Lrf,, apa rerEri def l sp¡r i snes sost err i dati y p{}§i *

tivas de] poter:cia1, con ryrf,lrrados" prr-'os de ini{:íü. Far"a la

segunrJa unidad {b), ,sblo Er3 obtrFne}1 dc*p*lsr':i;iauit}ilÉsi si}1

transier:tt*s, dc* arpecto MLry Eiry,il§1 r 6 las evocadan; r:on fi.!: .l nr¡.

Estog reqintros rrr.restran c:lxraraevlht* la dificultad

qLiB existe párñ recsnr)§Er tipar celr-r1*¡re*n {:¡-{:}¡Y¡btiros por B.Lili;

reI ari orles de sems.i h.¡i 1 irJxcl el*¡:ecL ra 1. [;ri ri qo r? []ü r ru§ e*ripec'..

t rc¡:¡ rJe acri bn t;e pod r'1a cf i :lrer'fli r Lrn f¡¿riyrs r'ú ffrt".rcfrc ryráyü r tJs

tipox r'*lr-r1*res; qr-rr:1r* r'!tlriy,r} lint*r¡tr¡lE clr.¡:¡rr'rti¡g [jLr]l'di Lir]fi r"¡vti¡ra

trrcrbrnat*, IlFr'o tlll ¡-rná r:1atsrfir,¡¡r:il:n rje Éi':{:ÍtEÉ'i !;iq¡iific"a*,r*rr

f t.r ¡¡r: i a'n¿¡ I .

Conel uBi rlrreg

Lo:¡ antecevlte* r'el¡nieJo* Bn ÉrI presevrtre caplt*1r

vietlen a deryrss*rar }a nerssidad de revisár lns critsriÉB de

rIám.ifiracibn r"¡or¡y,ülffisnts utilizadüs y Ie rsrrfiBren Ltflift i,Yrpür*'

tar'¡ria priol'it*riñ § lus cüffrFüne${:es f&rico*, cünsietenteiv¡ente

evc¡cadog sblo sn prepál'frrlisnes vi.va§; kritou sie fforrelátiürláv¡
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rü11 Ltrlá EonÉctividad especlfica, c'nnstitr"rye¡nrJs Lllta ryrÉjür bas§?

para una elaÉi f ieaci br'¡ con val tdez f unrí onal,

Esta clasifícacibn ge puede estableee¡- a par-tir de

la recuencia de est irvrulaeil¡n inicialmerrte desrrita. Esta

§orlSigtla en dos es;tlrvrr-t1ürE ryronücrnmtt icos, Lrtlo par&i 1a rc*q¡ibn

verde del espert t-i: (53{¡ rrrv¡) y EI of ¡'o err ¡r1 ro jo {§,?t 'rrnr} , rnás

LtI"¡o quÉ rassLtlta rIe l"a ELtry¡a de arv¡busi. Mayores ,nnttiitreden'bee se

r¡trtiÉnetl varia¡rdo 1a intensiclád de 1os esitlmnLos; &*ts afeeta

1tts ceinrponentea f ásieog de lae r"espuestasl de acue¡.do cün el

tipa de unidad.

Los critari üs par,r

re$uff¡eyr ['i0tYr$ gi, i g L{§3 i

etlta r¡iJr*vát rI¿¡sif ir*.rr:ili¡r se

Tipo*L. * Respr-restas de híperpnlariz'§sibn soste,*.

ni da f rente a arrbaE I r:ng i t r¡dee de onda ( 55ü nr*, y

621 t'i,y¡. ) que rvrttest ran Lrn t rangíente inicial ffráÉ rnaread¡¡

al verde, l-a arrplitLld rráxirvrñ dÉ reepuestas al roSo es

sieryrpre ryrÉnor qlre J.a qrrg sp puede Bvocar con verde, adenrás

presentan r-tn deeiarrol lo tenrporal rüas lento fior1 Lrna fase de

recuperaci bn que se haes rras larEa corr increrrent or en la

intensidad del estlrrr-r1o, Las depularizsríor¡esi transit.orias

aI cese de respuestas al rojc)¡ §lon peqr-reftas y desaparesÉr1

ron Ir¡ces intengas,

Tipn*C" * Re'spr-testas de hiperpnlari;acibn sos-

tenida o t rangiente al verde que saturran rápidanrente con

inEpeürentos de intensidad, ¡xopt rarrdo a1 cese Lrn §oryrporta*

rúiÉnto Eiryri Lar al rÉBuryrido páná respr"restós á1 ro ¡o de
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tipo*L. Can 1r¡z dÉbi t de 6?1 nrü Ee abtierre¡1 depolar.i-

rásiones sostenicjas o bíen act ividtsd sbl o t ransiente,

rvríefit rass qil$ {:on in'ber¡sislade$ ryrriyo re$ E¡e, puecle l lega¡' a

evc¡cár IriperpolarizaÉio¡leB tbrrícas, pero BiÉryrpre pEr§is;te

una depolariraclbrr trar¡sito¡'ia de arrplitud significativa,

a] Eetie

l-a cJiecriryiinaeibn ent re c&l urlas R/G y RYB se basa en

e1 rYrayor despl iegr.re de t raneientes pot' parte de esta ült icrra,

1o qLrE perece Lrl refleSo r.a¡onabler de 1a particip'hsibn adi-

cionál de collos a:r-r1es, Oesgraniadarr*nte 1a activid,Bd fhsica

es rY¡Lty lábi 1 y depeilde de las condiciories f it;iol&gicás en qlre

stl eilcltent ra e1 p€x en rÉsrgt r'ü. ürj.cle¡*rrrsr dett:i.isro af ecta sLr

rÍ,§gr-¡itLld? con lo qúe la calificasibn cJe este tipo rJe nr¡,y¡po--

nenteg debe ser tiülo relat iva a urla ryris'üra sesi bn, cür'!r*ide-

¡'a¡rdo curalqLrir?r evoluci&n siq;telfi¡ht icts ñ 1o largo r1e &sta.

Esto clifjs:r-rltn eieriÉrirrer¡tr.l 1;r dirtír-)ür*n entre r,rrrirJades r:ro*¡h'*

trc¿.rÉ rt.taridr¡ silrlc¡ Ee obtiene un i.rnic:o regiritr=o, E¡r 1r¡s p$cosi

rátiü!? en qLre s§ l-¡üI'i "LaqradÜ penetrd\(:ioi"¡e5i eHrtú$ág r:le rrag, de

r-ms r:éIuIa clel tipcl--C, &?s püte:itlle ]'er:üiior:er 1a HX:istEr''rcis cie

ctlrYrpone!1tes ttrryrpBt-,*Ies adic:irrt'rles que pÉr=ry¡iten ::epsl'§ri'RYE.

Con e6,tos critErioE se ha discriryrinado Ér¡ fonrra

sistefirAtica errtre tlpo*L y ttpo-C, Iograndose reconocÉr una

rr¡ayor colrerencia y r-rnífor,yridád en 1a actividad de lulY,inosidad,

a la veu que Lrna qrán varLabi l idad pal*a la crorrrlt ica.

ñ n¡odo de eServrpl o, rÉe fi'Lrest rá €l'r la f it¡r-rra §

colyrportarríento de dos Lrnidádes frente á una barrida espect

el

raI
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l,o*u

jil 07uL

t

t i po-L

t iPo-C

50s

-,;>

Fig, g! Respuestas de una unidad tipo-L
a Lrna serie de egtlrv¡ulos espect rales de
desde los 5(15 nnr hasta los 671 nrr. t
cielo por segundo,

671

y una de tipo-C f rente
iBual energla (().7 ul )

lvla rca de t i erY'po de un
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de iguáI intensidad. Ar¡bas ¡rr¡-¡estran s;b1o itiperpolarir{¿iciones,

p€ro difieren en Ia distribucibn de transientes r 1o largo del

espectro. La del extrenro sruperior eil la t'igura lse presenta

sblo en ]a regihn del verde y a1 rojo) ryrr.rclsitr'¿1 Lrl"r retorno Iento

sin de,polari=acibn transitct iá, Ia qLre nos lrace reconocerla

co,vro de t i p§-L. Én cambi o, Ia segunda ¡rruest ra ,yra rcadss t ran*

siantesj fnerrte ,il .l¡:s 67 I n¡y¡ y esta vÉr sil ápsrecelr depala.*

l'iasclisnets al {:ese1 pü¡' 1o quE 1a cla*f i}'}iryros sürno rJe t ipo*ü,

Llevado el anhl irris de una c:ibl ula sir¡i lar lr¿¡ria el

ülxtrenrs rojo, sÉ pr-rcl o roürprobar una tranniiri?rr¡ a depolari.-

racibn ¡vras alIA de los 68{l nm. A trav&s rje la ca¡rari;erizanibn

de clr rvagi rje r-espuestas, l¡ab¡ l aryros d icl'¡cr qr-re a*rbat; Eio'r-r de

1¡-trvri¡to§idarJ parü e*ncont rarlalvrr:ls coryrpo¡'tclryrientoEi cl ivf;rrgent*s

fre*rrtei s otl'as prlrt*trats cJe eisLi,yrlrlfi{:iiJr'}. IJ¡aryrsc}; et a}. (ltlBl)

cle.l;c'fihJÉr'¡ ei1 Lttl clpr.lnids? Ltna rrLreva rBtrrrla tlpa"*1... que denrr*-

irrinan GEt (verde-aet-r1) ; :;egLrn nr-rr-"st r'6ri cl.rtBr-iúg7 tse t r.¿ltarla

de Llnri c&1rrla cro,yrhticá ro,yro 1a reci§n analieacla.



ITIECANI§T'ICI§ ANTABONICT}§ Y CT]LT]R OPCINENTIñ

Antecedentee

OestJe las priryrer*r' descripcione§, los FJotenciales*S

han Eido insiste¡rtervrente a§oniadns a Lrn Flr'üñeso ttrrvrprá'lü de

eodificaclbn crorrr&tir:Ás É!'l páres oponerrtes ( Man Nichol &

§vaet iclrin, 19§g ). Pero r¡o Ee ha lagrado esrtableicer la conc*t:-

t ividad que lor ge*nera, r"¡i cr.rAles¡ §on 1as. pohl,erÉiol,les ds

conos que.rctfuan sobre los diferentes tipol; rJe t:&lul¿r:; iror*i-'

eontales, aLiriqLte en las espeeie6 poiqLri loter,yrñs. erst,-rdiádasi, es

pclsi ble rECün$üer alsJ¡-¡ncg rñsgos c:offrLrnc3§. l.ant o en ¡'et ina de

pec'Es ro¡yrB de tortr-rqa eon pigrvrentos vrsr-r¿¡les ¡rrttltípIes, 1a

srctiviclfld de l¿¡s r--&1u1as, hori¡*rrtaleE cJe tlpo*'L *{pál'HCe rJ*ry,r*

rr¿¡da por 1a arr-'ib¡r de rnnns rüjüs ( l^Jitkrlvxky, 1"1h7; Nakel &

Hr-tslrtorr, I?8.Ér ). L-as respr-resta*, cle depoIárirércibn de las

rblltlas cle t ipo--ü rvruest ran tarv¡b¡&r¡ Lrna sü?r1§rrbi l ír"lad,rrayc)¡' Ilsr'{r

lrrres d¡¡ lungitudes; de cnda larq;r, l$ q¡-Iffi *L(qitlr'ül (l 1.rsi ihs.tas

dependen rJr: Ia ar:ri*rr t;ir* r-riir.J*cl*:*; rJs¡ ti¡;:ei-"1.- i Flii:¡rt,rit: ¡;

Siryrntt, l'3-71+ ), pülBlblrryreirtt: ri tr';¿1.É:r' rjm r.l¡--lr1 vla iÍel t's"rlift¡{rn--

t,¡cihr¡ irilrib:rtn¡'ia suhre L-o|rt:¡rí" l.ir^¡.r vla agt :,1i1,:i l'¡..i r¡¡,rJc.l

caractt*¡'ii¿{d'-t elrr }a rtst }¡'rÉr cle t.clt;r.tqa { Ltaylnr et ;i1", 1'jJ';}I ).

lllrrrqr'rÉ l.¿rs r:árllrlas d€¡ bi¡r*"*[ l'r¡rn ElrJr: LrFi terr,a dx

irrter'&s pnil'ffráileirte, las rjifir-'r"rltcirJe:l ryretodclfuqir:a{i y 1a 1o,r.rr''irr*

tli I idad irit r1r'iríf;lrá rJt* §.{.r arL iv¿datJ r'¡:tJr.rnrlan e}l r-incr Ésc:¡}:**: iJe

eEtr-tdi$s L-l..rar1t itátiv$l;? ! el iiü,y¡pl*;1 t Üfi,1r[i[]rtar¡¡*r]itü il¡.1¿: ex]rr-'

hier"i f rerite a eg;hlr:¡lrlu:; irlteilgnr;, t'rn i::i r'üLrrrscritu 1r:s; nn&1r§.r.s.

't'f
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rango de aet ividarJ cLr¿l:lr 1ineal ( Naka &pr-rbI icados ii

Rushton,196Éa,

Lt¡"1

b; Fuo rtes & §irron, L97¿L; Burkhardt

l{aÉEin,1§&3 )" Co¡,r }r-rreltl euperc'trales dÉlliilÉE §re oL¡tíer¡e

cLrrves de respnestáB que pueden ser expl icadax por relari§lres

algeLrrai(:tgi rii,yrples ent re pro(:s"P$,c}5 Lrr,liváriünte*§r, É'r5 rfmr:i r.,

dependientes cJe r-ri,'¡ solo piqffrento. Sblo er¡ 1a [rltir¡a rsirfe-"

renei a) parB Lrr¡ per ds ret ina d i r:r'ürvrata, se es'LaL¡lers qLir¡ 1a,s,

dos poblaeiones de cünos? cünvÉ¡'qelr sot:re ré1r-rlag rr.sm&ticas

coI'r s.ignos oplrestos, en Lrn prBñÉso cle slrmacibrr 1inea1" Para

ret inas rn&§ caryrple jas ( t rlcrbn'ratas ), este esqLi€r,yrá r'et;r¡lta

ser inEufieiente, papa dar cuenta de respnestas R/ü y tlYB,

postr¡IánrJose interat:cione$ adicimnaleg erntre rlÉLrrotlag rJs

seq,-rndo orrjen qLre involnrra¡r a ¡nhs de dos t ipos de f otorre-

r:e*ptrJl'es i Fr-rorte:i & Sirrrori, t9-7& ). [n tr1 cateo Énsp*rl Flc'o dt*

1a rarpa, los egturJiosl si.itErr'átic:eE. de ]¿* irnti.¡iclad d* célu'l.ar

|ro¡'i:ontales e¡'offrALi*¿rs g.blr¡ §r{* reFieren á rvrmdinr¡.oriesi de

latenci"r para las lriBer¡:olai'i;sirjione* y Ias depolari;aciür¡ex,

s¡r'l las difereritHsi ffIasesi dr¡ hmri;:or¡t*lle§, §iiÉlryiprÉi resL rirlüsd'{B

al r'ango r.!e intensiclades f]¡1 qt.re É*tas ürr..tü3r.it-: t'ár-r ilI"¡ cúü¡pB¡-t.t--

¡yriB|'¡ta llnür*l t §)pehrsij§lrs f' Nur't: ar¡, 1?7(ri Shige*rxb;t-t et s1",

1978 ).
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Do¡rinio de aet ivldad de las hortzontalec croar&t tces

I'l&ti de cinc¡¡enta segiiones exitoeas de regrstros il't

vivo, incluyendo alqunáE explc¡¡'ácirlnnrs sisterrátiffas, tarrta a

1n largo rJel espect rr corro en iyrteyrsiclacl , tran Ferryrit iclo rt*co-

nmrer algur:ar particr¡laritJades delI doryrinio de- actlvicJarJ de 1a*

Lr|'¡idádBE C rorrát i cási,

Las respr-testa¡¡ de lriper¡ralariraribn c¡ ue ee r'mEistr.arr

err e*te tipo cel¡-r1ar. {fig"3}, coryr{J yá sÉ disctrti}, presentan

desarrollos tervrporales lerrtos co,yrÉárados ccrt la a{:.'t:¡vidad de

lltlvrirrogidad, r'Élc:clr'lúc:iendosg gl Lryrfr analogta r:o!"r las re**lpuestar

aI rcio de las céIr-¡las horieontales de tipri--L; arrrbos c:ñsoÉ sE

dest¡lt:alt pür 1a ¡rrrLire*ra de t ráIt$ie*ntels.

F rerrrte a er*tlrrrr..tlü's cle longi tud de unda lsrga, Ia:i

c&l ula= Í:,r errr¡trt ic:asi. prt*x*r"itan en rainhi n, rar"lc.t"erlst i.ca$ de

qrarl ct§rYrltl.eSidad y !'n¡.iabilirJacl . {"-r¡r"i tlst}fyrl.qlos. c{&h¡}.esi de lur

rojá Ee r.rbtier'¡e depalarirat:ir!I'rG:§: sostclnirJaE qLre c:rec-'er) roL-r 1a

intenr+ndad h,¡ligta '*lrarr;:ar ¿r'y,plitr..riJt¡rrr ryrhHilytitti. Ir'¡r:i'Éry¡st'ltos

posteriores ya r]o evocarl Lr¡1 potencial sost,errido; si5 1o

obset'va Lrll inct'errentcl grarlr-ra1. lrast¿r el t:ese dei e*;tlrr¡Lr1o,

donde se inserta un transierrte positiva qne decae hagta el

potencial

expeneincía1.

estlnrLrlo,

de oscuridad, sigr-riendo Lrn cLtrso temporal

Co¡r valc¡re,s aLn ryrayorÉs de 1a energla del

ápc1 rECE Lrna híperpolari;Acibn, transiente al

princípio, euts lurego $e haee taostgnida arrast rándü 1a atÉibn

antagbnica por deba¡o del potencial de oseL¡ridad. Entc¡nces 1a

depo I ari zaci. bn se peduce a r¡n t rñr¡siente al cÉse.
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Esta particular evolucibrr del caryrbio de polaridad er¡

las respuesta* cromhticás, indied quts los pr*oce*or de accrbri

depolarizante actüan eon un retardo consirlerrable, de lrrodo clncr

elr respuestas dorvrinadas por 1a accibyl lrlperpolarizante, tsl

rYre,caniSíro antagtrr-rieo se ryrarli f iesta al cese en for¡v¡a tran-

si ente. En 1a f igu ra ':3 §ia pr-rede ver qr.re I ar clepn Ia ri zaci ünesi

des.aparecen en el anrarillo {574 flsr), 1o que sugiere Lrrla pobre

part iciFacibn del ,yrecanisffro depolarizante en esta r€,gibn deI

ecipectro. Esta ot¡servácibn se eontrapone a Ltna ác:ciün directa

pon parte cle eélulas de tlpo*L- r) (:ünox rojoe, yü que arr¡bos

presentan Éierlsi hi I idades altas para e,sita r.eginh del espect r.o.

Por of ra pante, §e pr-rede oL¡servar en la f igura 3, que la

arrpl itt-rd rrrAxirvra de las cie¡lo.lar'r;racibr¡els evocadas ey| e.[ roSo

§srcanü (6';:: 1 rrrvr), b]§,rrenclr cl(rE* las filr;anzarJas roil I*nr;rtr-rclett*

de onrJa rrás I argas (66 1 nryr y 6Bt:¡ ñryr) . Este hecho r^ro es fáci I

de cGITcr l iar eon 1a part icipác:ibn cie Llna pnblaeibr'¡ funira de

fotorreceptorÉs; 1a satLtracibn de EiLr .rctividad sÉ ff¡§l'tifiesta

Én ul1a hiperpnla¡*rrüribn ryrh»rirrra qr*rB nü depelnde de la eclrrp{]"*

srcibn e:;pect raI de la 1u; inrider¡te sinü rJe 1i¡rrit{úreiones

b ¡. o'F I s i c:as de I a ñraryih; rana,

f4aycireix a¡¡t; erelder¡tes $r? obt ierren de las r:n|'vas. dt:

interrsÍddrd vÉrsLrs arrrpl itr-rd de l't:lripr-re$tasr i I*R, f rg" lita) y r:te

Etsr¡Éib¡Ii.ciarl espertral (f;q. l(ih¡), pÁI'fr 1a ¡YrrÉ¡Yrü urrirJacJ d* la

f lr¡ura ?. Los valores de arrpl rtud eornesponden a 1a difer.er'¡cia

e¡rtre el potenciál al ir'¡iEio deI estlrvrulo y Bl alcarr¡arJa al

t:r*gts" l-a gt?t'¡¡iih¡ l idrid t*É cil valor* inver'E]o tjet Ia ir"li:e¡'rnid¿id
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FiE. lOs a Cr¡rvas I-R para ulla e&luIa R/G (f ig.9). Eada eurva
co r responde a una 1 ong; t r-rd de onda y est A desf asada en la
abscisa (LOG I ) para r,ayor clanidad. Log orlgenes (ü t-rl i eI1 la
absci sa est hn rrra rcados pa ra cada va I s r de I ong i t r-rd de onda, La

ordenada corresponde a
¡vredidas en rvrV.

las arvrpl itudes de las respuestas

b Curvas de Eensibilidad derivadas de (a) para 1as
anrplitr"rdes rvrarcaclas por trazos horlzontales en I-R (5 n,V y
5 rrV) . E1 sent ido de 1as f lechas indiea si la sensibi l idad f ue
rredida err la fase ascendente (15 rrV) o descendente (15 mV) e!1
las eurvas I-R obtenidag con lur roja (621,6É1,680).

5so

a



n*cEsariá páf'á evocal* Lrná resftLrÉsta de arrpl itud clacla" ql-(e eB

evaluada por ir'¡terpolacihn gr&fira sn 1a fiqur.a l{rü. L-a escala

I oEarltrv¡ica de enerrqla, Glr'! l¡r abscisa, esitá r'eferrrJa § 1a

cal ibracibn absoluta rJel sisterra rje ryrgdic:ibi"¡. L.Es i.¡rtensidades

rrAxirvras r-rt i l irarjai' ,alca¡rzar"¡ a satr.trar tantn 1as hiperpotari-"

¿Áciones, al verde cüry,o las depolari?.rrior'teEi al ro j$, l o quB

per,nltt* apnrtar antpcedentes fic'erÉa del rfiryrpurtar¡ientr¡ de

c&lr-rlas t i pu-ü tras al lá cjt* 1c¡r¡ ránqüs roñrüilryrülr-rte esti.rtJi¿rdn:;,

Las sLrrvas int{pn§.id¿rd*resplrt*sba { f ig. 1(la) psrá }on-

gitudes de onda langars, lvrltest rarl qLrp lo:; pf iryreros estlrnulog

BVoEelf| depnlarizñciüneE nráxiil¡as y 1r-regcr, cuar¡do &gtn:e Eion trrá5

intensos, §s c¡L¡serva una disü,irllrcibn de *rnpl itr:d lrasta carvrhiar

de siqnüo für'firariüJi') Lrr¡á fr-rrrci.t,n bifásire. f1ul, frente á Lrrla lr-¡¿

¡f¡sr¡OCr'ürryrltt.c:;t Ée s¡r¡clter¡tra resplrextas. de ir,¡r.q¿¡I tarr¿Pli) pára dOs'

intensiciades dit;tinta§r, [:rr la fiqrrra li.ttr üpár{?cr*}r 1*s vrrtrr¡rs:ts

cJe seltriibi l idád pñl'¿i Ltr'i{* üryrpl it¡-rd qile roirirrds r:(i¡1 *} rr¡&xi¡y¡o

pfir"'cn É,?1 nry¡ (flsr:lia t*n l(ls.¡ y c.1 ue c:urta t*n clcls p¡"{}'¡tü:} l.as

cr-rt'vEtg, I*R rje tát nryr y cle Éfj{t nirr. L"as :;É]r-rrsiLl:i L rdarir¡s; rje Ia

f ag.e cI'ftff1ente :;o¡t ürayorÉi!á Ir.rr'i ¿t el G:x-1. r'tlü,c¡ r-{.'} ¡c}} rrrr €1Í'rt t'¿ts qrrB

par'ñ la f,age dr¡rrt*r¡HntÉ srkl r¡krt iarng ¡-{rl¿i {:¡-tl"v;i ¿¡f}r{¡xxryr;rd.tryrat"itÉ

paralel;r ü 1a c¡r"¡61 (türt'üÍil¡orldt-, [,i-{iü r.t¡ci }.ri¡:63rpri'Ial'¡f;t{::ibrl $l¡

*5 ¡nV de *rvr¡11¡tr.,trJ" [Irr e:¡t:*ir; (]¡.r]'vd:] *iÉ] nhs;t:.r'v;l qLi{* La aür"rb¡1

clep*lairizant* t; it*r¡e Lri";ñ lierr:p¡h;:ii:irJ¿rJ *rk.;riryrá a1 t"{J,¡{i L'rrtf'ri,!r{.i,

ccir¡t¡-'ápüini§ncJs*x E1 1ri t:"rlc.J*r tJr lcs *:lt;.rer:lr'nrs dei *t:c,j.trn rJt*

cürtü§ { Tr:rvrita t*t fr1-, 1':r*:,7 } y e.lr* r:É*1,-tI¿ir, t.rgier-..L- ilrir''ei r=r}t.Et*

lnngitq¡dr:* cJe c¡r,da {f'rr,1 " l/r*,ci }.
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Estas observaeíbnes Ee corlciliar¡ con las de Naka &

Rushton ( 1966a ), en guts BnÉuent ran, rrerjiante tánicas de

adaptacibrll LtIt procesio con Íiensitrilidad ryrAxirrá a los 58Cl nnr y

anorryralrvrente baSa en el verde-ar¡ari l Ir¡, BH la gerleraciür'¡ de

las depolarizacior¡e,E de c&lulaE de trpo*C. Un piqrÍento coi'l

estas caracterlsticag espectrale,g nr ha srdo r¡uncs descrito

pclr experitvrentos espect rc¡f otorr&t nic:üsr ni tebri('slryreflta parece

que pueda exiEiti r ( Blat: & Liebrvran" lg'73 ), Ur:a posiblt3

expl ieaei bri Eurge de I os fÉirÜryreno5 de setrdopigrnetrt os qLle!

aunque reslrltari de irrteracciones ent re piEryrentss reales,

rnttest ran las caracterist icaE de irivár'iáIreia prüpiÁsn de un

¡rigmerrto l'eal, dando cuenta de Lrnñ act ividad ryrü¡1*f &Bíca ci r*

n¿rtr-rrale:a de e:¡tas interac:ciorles es desrc¡nocÍcJa :/ no s€

ryrailiflestarr er, forrra purá en nigfrn {:üryrpár'timiento ftrr-'üBibIe ¿t1

rniel'oEIect rndn"

Una expl icacibn alter'¡rativa eE 1a posible existenciü

de Lur feribrreno de oclLrsibn, dc¡nde 1a áccitlrr preslnáptrca en e1

circuito de rtlal,irrr€r1türibil á corlosrr Gis' urlr-rida poI'la hi¡:ierpo*

lalieacifJn de1 f c¡torr"erephor* t ürprslrt*r¡feld et ¿{1., 13gil ). De

acuerdo corl 1a propclsicibn cle Fuortes & 6iryror¡ ( 1374), pa¡'a

EgCUdg,¡¡_A FsrtEt-a, 1a dr{:r:ihrr depolarizante rttsLrltarla rle la

facr l itariiSn prÉsrnhpt ir:a de c'onosi ve¡'cle ryrüdiadü por hsrixoll--

tales de¡ lnrrillfisidercl ; fne¡lte á lorri¡ltlrdea de r¡nda rarrlia y

eorta es;ta poblacíbn de conos si.e hiperpolaT'íza, hloqrleando la

accibn ántagbnica (Piccal ino et a1, " 198ü ), de eEta ffalle¡'a?
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las depolanieaciones quedarlan circunseritas al rojo.

Eornportrratents f rente a sufüaa de coloreg

Un arrtecedente mHs di recto de 1a pBBih1e* existencia

de ul'l rtiecani§,yro de oclr-rsibn, es a t rav&s de experir¡entmÉi con

tsuryraS de coLores en dife'renteg con¡binaciorles terrporales. Esto

penrYrite estr¡diar el conrprlrtarrierrto de la acc:ibn depr:Iarizante

ell prÉsencia y áLrsEnci,¿r de L¡rla hiper¡rolari;¿acibn.

Cont rariarrente a 1o esperado, en la f igura 1la s€!

rruestran depolarizaciolle5 aI rojo sobre hiperpolal.iEácionB§

evocadag con verde. ñurrque eNist i ¡'la Ltnr act:ihn lnl'iiLritoria,

ya que a intensirJades rnenorÉsr del estlrrrr-rIo cJepolanizante,

segttn Ée ve en el ext rerv¡o derecho de esLe ry¡ir;lvro reg i st ro, la

arrrplitt-td de la depolarlráclibn es ryr*3nor quÉ la ol¡'Le¡ricla siI"l

f ondo ve¡'de. Una sÉcLte¡tcia coryrplerrentctria r¡uest ¡'a el cartrporta*

ryriento de hiperpolar*irácionel§' a1 verde (511 rrrvr), tantrJ erl

pretsencia de rüjü (É:l llryr), fforro §rl ar-rser¡ria rJe él (fiq¡"11tr),

La vaniacibl'l de pntencral evocado:¡rl:r'e fr:ndo rüjo És. ryráycr'

clLrr? 1a obtenida párá verde pLrro, 1o qLre pnrlrla Bxpl icarser por

ul-rÁr oclr"rsihr'¡ de 1a ñt:c.ibrr depol,ariea¡'¡'he cJr-rrante la r-etlpue:*ta

aI verde. Fero el1 1as i'€i:rpr..¡s5;f,6¡5 adyacentes de esta ryrisñrá

f iqura, Ee abgerva qLrEl rcn Lria inte¡rs;r rlacl ffráyo r rJe L a 1lr: cle

fondo lray r-rr'¡Er inhihiri-¿rri clB la hiFEJr¡rolariraribn, In qr(F

denrutestra Ltia psrBistenria de la áccibr'l ant;argbrlica et'l

presenciá de verrJe" Err la resptre:;ta a la sLr¡y¡a "siryrLtl'bñne.i",
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Fig. 11: Re:¡,tr-rest*=.de Lu'rá cBlr-r1a de tiL,c\'-R¡'ü fl'ente i-:r di.fE-
renteg coryr bii,ác'r oneg terrrÉ,n t'ale= de l'r...i i i62 I |'r;'i:) - '"'e i'cj t:
t511 rlryr ) :l E.u,yrá ar¡bas {s) cle acuterdo c§:ir ios despLi"E1¡,-¡5'.- ee
esilmr-t1os en escala lagarltn¡ic'a (st),

a Depolariracic'Ires. ohterridas con i L.r: r'o já (6?1i scbre
Lrr-lá hiperpolari=aeibn evocada cen verde {E1l ),

b Hi=er¡olarizaciGnes al, ver'de en Fr'B=;enc:ié1. -y' ¡.r..i=pr-)--
triéi de Lrna depc, lar'iracibn evocada con l-ojo. iicte=e ia r. I'li'rri-r:!-
crü¡r de 1a irr¡:erpciari:acrbrr a1 incrervrel'rtEr' :¿ j.nier¡rrCa:i c'El
rCjs, ic1 Gl-tF., t-r O r. l-rc1Cj E el'] Ltl')á lYrayof delaic-,:-'rii.rlit¡'1,

c C*;^r ict rt!i*i'f,a gect-le}"|cia cie e=.i1:;; "t" li:. c.:r..r F! q.ii"r a H.€jj

rrlteEtt'oa Qi-te r-tri trr-,f r'*rr,et-,tB ei1 el verde gLtE- at-;: E.rI'l j.t-:f':r:-:l- Bi-r

Ltr]c1. ffrayor hiCel'puie,,i"'iiácibtl: ¡r]hibe depaic-.T'rlá.ciotle'i éi.L t-L rü.
Lo:l tra¡o i-¡ortzoliiale= perry,ite¡r destacal' ias, va]*iacioire= de
intensidád deL estliyrr-r1B=. y aryrplitLrd de 1as depr:lari¡aci.oIlEs,,

ls

?s
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rjonde no hay Ltrla lr-tz de fondo previa ¡ri ponteriür? §e nbtiene

ufis hiperpolariracibn sblc¡ transitsriá, ir¡cJirando la irrstala*"

cihn netardada cle Lrna acribn de*pnlarreante. Esto rJescar.ta 1a

existEncia de t-in fenbrrr*no de oclusibn en i'a*'binas de* carpas

r't3QrEt radas rli vivo"

Respet:to a sgte ,Yrr:lffrr) expÉrr''¡.ry¡entr¡ ( Fig. 11h), Ée dehre

des,tac&r riue fren'bs¡ al incr.ervre¡rüo de ir'¡te¡-is¡idarJ deI xstlrr,Lrlc)

de f or'¡do (É1? ññr) , río sí€3 oh§rer'vsr Lrn ñ¡-rryir*l'l{, ü e}r 1a ampl ítr-td cJe

1a depolarieacrbn, pero si liay r-r!r"r frie*rtr* lnl'¡ibiribn de la

respr-resta a1 ver de, cJe rrrarrera e[8, :]i bísrn nü cá¡y,E]iñ e1 poterr-

rial postsinAptico, tray Lmd{ ír:rrervrm¡rtn cJe la arcihr¡ anta*'

gónica. Esta observarib¡"¡ viG*r'¡t-" ér cüI-rot:cirar qLrt; 1a c1e¡:eilari*'

¿acihn nr&xirrra ns rorrespoilrJH n r,.tyla :,a.tr..rr¿iil115rr rJel qJsrlera{Júr''"

E:¡to talr¡L¡i&¡r sÉ refle;¡a clar*l,v¡errte (+r) 1,t frqt.trri 11.r, dn¡ide lo*

árfrpl rtr-tdeg rJei 1,as, depntrari.:ac¡ollti[. r:vc¡rada* §r] prt*sjBrlri¿r d¿+

lriperpel"rrirrciü¡18:i al vsrd{*) crernn üo}'} l*r ir'¡tenEirJ;,rcJ dal

estlryrLtl0? aLrnqr-(Ir rjl"t a¡-t$Érir-::rr..{ rje lr..ti dei fot'ttftt, .l*¡x ifltt,lr'ú';iiJ*cJe*

ry,tinot-.8§ evocñI1 yi3 t.rrla i'espr,rclrs.ta rf,axifYr¿i. [tI r]r)iYrpúl'"ta¡t¡ient,ir k¡ie

girr¡il,*r. parfi trag ñrrrplrtr:rJe:g ar,hxíryrcts dr:: l-tr¡rerpol;ir:ir:*it:it^JrlI titr-i

1a fier-rra 11c Ee cib*ervá Llr..r$ r-rn rrr(,rl'Lr,rrr:Jr'¡to ÉI-¡ l;r 1r-tr r:j¡* ft.¡r'¡rlu

i311 rlryr), :5in inr:"idir t}¡'r Li}r;r t'rrpe*r'poIaI'i:ac-'ibtt rv'ayL'it', rnjÉill.)f.i

Lrrlá scciln r¡rliiL¡rtoria ryráyot'gmbr§} 1at" clr*pirlar'irfr(..ior")e:; ":ri

r0j0 (:s r¡),

De &cuerdo {:otl estos ñ}ltersdÉnter erttonces, las

arrpl" itLrdesi rrr&xinras, tants de hiperpalarixaeihn eorv¡o de depala-

rizacibrt, ylr) reflÉjsn una saturñeibil de 1cs ffiE§:&ltisnro§
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incide en u¡n earv¡bio en eI pmtencial regist rado erl c&lulas

hsrizo¡rtales c¡'orvrát icas. Segkn Ee ¡y,encionb ell parraf os refe-

ridos al dominio de aetividad de estag unidade§, las arrpli*

tudes nráxirv¡as alcanzadas para respuesta= de depolarieacibn,

varlán con la longitr-td de onda, 1o gue es Lrn indice ra¡c¡nahle

de que estas aryrpl itudes tarvrpoco dependen de l irr¡itaciones

biof iEieas de la ¡rrerrbrana posteinApt tca.

lrlecanisfitoE ibniÉos

Una propoBic'i bfl qile t ie¡rde a srer aceptada Lrniversal*

rrrente, áunque ELr rvtayo ¡* docuryrEntaci b¡r §1e ref iBre a expÉsrieryrtc¡s

real izados en tortlrga, es que las respuestas rle depola¡.i:a-

ciün, BiEryrpt*e evocadas con longitt-rdes de onda larga, ¡.e6lr1ta-

rlan de LtI'¡ a,-trrento rje 1a l iberacibrr deI neurot ral,lsryríEor de

coi'ror verdes por 1a accibn presinlptir:ü cle lrorir:ontales de

lnnrir¡nsldad" ñrás,sensib1es a1 t'ojo. lie esta forma, en lrnidade:;

tipo-C, las val'iaeiorles de potencial evocadas co¡r 1lr?" se¡.1an

la ryrár'tifestacibn rle 1os ra¡r¡bios de cnnductarltriÁ para Lrl trnico

ión, el Na*, modr:lado:" pol' El neurctr'ant;rrrirsoF de Ios conos e!1

contacto di reets.

Mas atlh tJel rara*ter pl*e*. a post$ir1¿rptrüo de lag

interaccionÉB que median 1a actividad hifh§.ica, 1r¡s experi-

rnentos con guffras de colores pet-ryriten aportar'algr-¡¡6s antece*

derrtes acerca de los feni5r¡enoe ibnicos invollrcrados. En

particlrlar, los resultados i1r-rstracJos en 1as figuras 17. y 13
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sltg ieren qLte I os pFflcÉsos oponentes, e|1 1a rrembrÉ¡Itá donde

convclrgen? r¡odul,an i or,e§i d iEt int 05. En ef nct o, en e1 priryrt3ro

de Estos (f ig. 124) se obrgerva qrre un setlryrr.rlr] po¡ci (6II r.lryr), a

pesár de evocar ulla hlperpolari¡acihn, ve acorrrpaPlado de

ca¡rrbios que se oponen a la accibn del ve¡.de (511 nrvr), 1o que

5e rral'lif iesta en la ¡*enor afirfll ítr"rd de la hiper.prlariz,acib¡r

obtenida so¡t la surna ds aflrbos egtl¡r¡r-rlotil (r) en r.elacil¡n a la
de 511 n¡yr.

De acu¡erdo eorl la l iteratura, el1 laE c&lulae hori-
eo¡rtales { hlaloga & Pack, lgTa ) y en los fotornece¡rtoreg
( Torrita, 1't7ct ), las hiperpola!.ienciontrr$ evocarJ** c'ün lure

rÉsLiltavr de una digrvri¡-lLrci bn de la rc¡¡rrjut:tar1ci¿{ aI Na.+, despla-.

zanrJo el potencial de 1a r¡er¡t!¡'ana hacia elI de ÉquÍ1.rbrio rJel

It+ (segr:ndo il¡¡r en in,port¿rrlcia). L.a resp¡-reÍtté¡ de¡ hi¡rerpalari*

zác:i t,i't cbteri¡.da colr rn jo tf iq. lia) , rsrsLrltarla p¡.incipalnrente

de este proce§o qLiÉ, c:üIr iln l'elt¿rrdc¡ ry¡enürr $e ryránifierrta r?rejor

aI i'ñicio. Fei'o este prüt:eso vá gaÉr-rido por Ia ir'¡stalaci bn

tardla de r-rn car*bi o opnesto, de át:c1br'¡ depolarizarrte. En Ia

res.prresta il 1a s,r.trrrá, esta rlepnlariuaritr¡r t'xrdla persistr,

§pu¡'lie*ndnse al efertc¡ de LtnH disl*¡inr-trihn ,ll-$i ryrrry$¡- rjt} 1a

conductsr.¡ria al Na+ por Ia pr-egenciá adicicln.rl rje 1,..r¡ ,*,el-de,

de ,üarlerá quE 1a árribn depo.tarir"rrrte 1r¡vollrr-'¡'a otr'ns, rytera--

I'liSrY¡R§ ibniüo§::i"Ba gl at.(iy¡gt-¡tc) Érr 1¿r rnndr-tr:t:arlcj.a ¡rer'ñ t.rrl ihn

de potenr:ia1 rle eqr-titribriri pfi$itrvü r¡ 1a rJirii¡yrinr-lr:il¡n pál*ü t.tltr?

de eqL¡i1 ibr"io rieqat i.vo"
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621 s 511 621 s 51i

Fig, t?r Inhibieibn de respr-testas eromltieas, tanto de hiper-
polarizacibn al ve¡'de (511 nrvr en a) coly,o de depolarizaciones
en e] rojo profunde {68(r nrü e}r b) por la Euryra (s) de rojo (421
nrr), independiente¡vrente deI signo de la respuesta aI Frirter
estir¡u1o. st Despl iEgue de estlrv¡trlos en escala IoBarltr*iea.

ba

621 680 s
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dorrde

Hsta obsel',vac¡bm ag' r'l,?afiriyrárj¿f pür' la frsLlr.dr l:t,

§f* ry¡ueEt ta que Lryrá dtlprilarir¡ftcrtln e*vncad;* ü:§rt rü j0

?. * §1 f*nbnrens¡ de orl ns,ihn dencritfi pfrrá 1a

de tnrtuga, ¡lff ñpá*r§.§e srl lns sxlsÉ¡'árvretrtne rün

le.¡ano, (&§C¡ rrn) es ir¡hitiicJa pür 1a sLtrrrá (s) de Lryt"r 1u¿

ta¡vrblln depolari;ante, pero en el t'o jrt rÍ¡r'ñ&¡'to (6il rirr). tJn,e

prueba rrras defitlitiva apárece er1 la figr-rra 13, aLrnr{Lre És Llrlü

observacibn funica. En e11a se¡ oL¡s;erva ctr-ret rvrnclrrlarrdt: 1a inten*

sidad de Lrná 1u: rJe fonds verde (51I r1ffr), sÉ reviet*te la pnla-

ridad de respuemtas evcrarJas colr rojo (6:1 r:ryr), Ir¡ que rlrr-reÉtr-á

ciLte egtg eetlrr¡r-t1o ,Yrlteve la ry,ErYrhrr"ár¡& ü l-rl'l priIu'nrial ñür' sr:L:tr"e

el evornrjn rmt: ';erd* (rr*r'r-'*lno al clel l\+ ) F¡el'rr qLrÉ, ür'l r¡u,tc

ca§o part irn1ai., tarrbiár: está por dtlBa 3u, del pi;le: nriaL de¡

osruridad (c'ercanci al ile hia+).

Conel usi snes

Funt r¡al, i u nndo las prüpiedadee n¡*s rsl§vantes de lae

interásÉiones antagbnicas ttrnÉryrüs qils!

1" * La ¿xetividad depnlanieante prs*Bnta L{}"1

eepectrn de arci&n qum no se csllcilia ron loe dmsrritn*

ptra eálulas de t ipo-L 11 i cclr¡üs rs jüs] }a qllé srrsiÉrs qu€

ninslulo de estoB dcs elery¡entms pon sl shla es rsspünseble

de 1x* depol*rirárloneÉ" Hstas resr-tltarlarl ry¡ás bie¡r de 1a

partieipá*i&n cle ferrb¡y¡ar.¡rs rje xeudnpigrrento, lrs qLls

ivlvolucran ir"¡tsrsc*ifi¡xsprl s¡rtre prsceÉos cJe diferentesi

§ensi hi 1 ¿dadex e*pe*t rales.

l'ti L 1 flL{



C

t

] ro'nv

FiE, l3: f,arvrbio de poiar¿dad erl las regpr-reataE a1 ]'crjo
iÉ'-;'1 nr¡) de Lllla eÉ1r-r1a R./G rvrodr-rlando 1a irrtevrEiCad de Lrfr ir-r¡
E!-ipertrr-resia, vBrce i=1i nrvr)-st ltespiiegr-re de. lc: e=.t1lyr¡-iici:.-, i:.:';-!

ssc'a1a rio cal ibra6a. Las f ieeiras inri iean denc i +:-': rá=r Bi-igs, a.;
ro jo sct¡re fandr: verde (s s) e iripErpnlariie.ü j c:-¡eE' Bara l'B ;ú
rLr]'G (621).
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retine de tortuga, no aparecÉ erl Ios, exFleni¡renbos cor"l

SLtfliAS de Col0res, denrost ra¡tdo qL(6 pár,fi Ia carps| rÉqis*
trada in vivo? las irrteracc'iünes colol- opónente a r¡ivel de

hori¡ontales, r'esponder¡ a rrrecanisryros diferentes que lt¡s de

estos rept i 1es, de orlgen terrest ¡-e.

3, * l.asi arrrpl itr-rde¡r ffr&xiryraÉ? 'Lanto de lriperpola-

rizacibn colrro de depolariracilin, no corrÉEponcJs.r¡ a 1a

satltracibn de los rv¡ecanirrros qeneradores ni de las conduc*

tancia ryrodLtlacJas erl 1a rrrerrbr"áI'la dorrr3e convsirüEy"¡ aryrbüEi

protresos de aceibn opuestas. ya er¡e persisten efeetos

inhibitori os recl proeos.

4. -- Arvrhot¡ pl'os§$cls opanent6ls. ffrLlev§It condlrctart*

Éias di ferer"rtes en la ¡yre¡yrbrana donde ronverqen y ito sieryr=

pre inciderr e,n carrbios en el poterrcial postsinApt ica. E:"rtr¡

pernrite explic,áir 1a exi:;terlcíñ cle inl'riL¡iciüI1Fc5 reclpr'o(:arii

i ndepend i ent e:r de I ii i qnü de l as re*spuest as á I r-tc:es ryr{3}to--

croltrátícas. Por otra pa|te, e1 ryrayor retar.cl c¡ cie 1a*

depolari¡Re:iorles ELrqrFren qLte es.'haÍi deprerrclen der rr**Lll'o'tstri

de segundo c¡rden { hnrirnntales y/,a bipolares. ) "



RTTVIDAD MONT}FASICñ

ñntecedentas

La act ividad de las cál¡-rIas horizontaleg de lur*i¡ro*

sidad Ée caracterira por EEi' ryrr,nof§*ica, ,nanifesthrlrJns¡e e?'¡

respuestas de hiperpolarrrácibn cnalquiera rreá 1s r$ryrpssicibrr

espectral de la lt.te incidente. Irrieialnrenter, expÉrirre¡"ltosi de.

adaptacibn eroryr§t ira en diferenteÉ egperieg de peilceg t rupi-.

caler, sugirieron 1a participacibn de iln p¡*or:e5o ünico er¡ 1a

Btsneracibn de esta actividBd ( svaetirrhin & Mac Nlehol,

l?58 r. PostÉriornrente, siiEryrpre utilizando adaptar..ioylets

erorrráticasr Naka & R¡-tshtnn ( 1'36É¡m ) irJentifinaron r*n Lrrl

ei prlr'rido de aguas cant inentales { I:"US:A }.iAqg } , dos p}.oceÉos

c:ol"tverqt?nters so[¡re r-¡nirJades rJe t ipn*L" §rta shsiervncibri f ue

1r-rego c1$rrobrracla di recta¡r¡er¡t;t* en la rarpá { t^Jitkrvsky,

1'jü7 )" En 1a toltq-rq'a g"e }ra r.nrrfi[j\"1 rádc] u11 rrrn{-JEilo tentátrvü

donde 1a aeci bn di recta sabre las cibl ulas L, eetarla ci r-

cunscrita a los conos rojos y ]a participaclibn de log conos.

vendes, redurida a i|1terárriünes en L os ü'oncls. debles ( Fuo rtes

& Siryron, tg7¿t ). Esto aparecerla rea'Firnracl o rrorfolbgicanrente

en tsfsqg.i-us gurgtr-ls" pon 1a ubie*ribn cent raI cle pru*eso*l de

eÉlulas L err la t rlada de corrcl:l ro jos ( Stel l et á1. , t973 ).

Pe¡ra las diferencins ahservadas sn Ios cun'§os tenrp:oraler de

nespuestas de cBl ulas de t i po-L, seqiln sean evcracJas con l lrz

ro já c verde, §ugieren Lir"t& ifi¡portante* part icipñcibrr cJe §onos

vendes, aunquÉ estas drfere,ncias §on eblo evidentÉs ert regis*

ii¡i.
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tnos obten¡rJag 1¡'r vivt¡.

Conrpo rtamient o erpact raI

La f igurra l4 rYrltr*s,ti l'€t resJis'b rc¡¡l cle explorñsiür"¡es

EiEte,Yr§t icás tanto á 1o largr: deI espert ro rorrro en intensidad;

en l4a aparÉceri trarridas eepeet rales c'on cuat ro valores f i 3os

de intensidad, ffiient ras que er¡ 1/rLr ei,e lra vflt'"iadil 1a i nterrs¡irJad

pátrr difererrtes IongitudeE de r¡ndas" §n ellae *m p*mde nhuer*

vár que 1os tt'altsiente* de ir'¡icio dec*en paulatina¡r¡ente hacia

e1 extl*e¡v¡o rojo y tambi&n a¡rte increm€?r'ltor de iI'ltEnEidád párr

longitudes de cnda rvrerl j,a*;. Esta v,ilr'i¿¡l-:ri I irJad er1 1a f cirrnn, ern

nelac¡bn con 1a corrrposicihn espect ra1, stilo puede ente.nrleree

por }a partieiparibn de, pon Io rvrerros¡ dos tipos de cür'¡os cürl

e*pe*r"'t ror cJe accibrt di f er"ettt;er¡. E:s¡turi regi"xi,t r"trni $ü¡1 r.rnÉl

selec:t:ihn entre rrrhs de LrI'rá dece.n"r cje r-rnidarJes párá las q(.icr sÉ

o bt uvs se l'i e5 corrp 1et a* de rer*pu*st as, ryro t;t rancJ s t ndas e I

ryrisryro fenbnreno) covl $nli) Ieves vári*,ciol'lc?¡l Brl ia &ryrFli. it¡-rd dtlI

t ransl.ente y ÉIl la e>rtensi l¡n dul s.ri rJmrv¿ii"r:i u"

Tarv¡bién Ee pr-tede EÉrJr.lir'1a dis.tribr,rriil¡'¡ de tran*

sielrtes en las rLl¡'vés I--R y cie s*nsi bl l irJad derivacJas rje estes

ryrisff¡'rs r-triciader¡ (f i6, 15), [irr esEtn* r.¡r&f i{:$Í, §e torvr,} en ¡:t.re¡r'La

1a aryrplitud máxim;r r{Lls ¡ilc:an:;i r*1 t¡'arrs:ie-t:ttl rje i}1 i{:io de 1a

respr-¡ssf ¿¡ t l inea prrnteada) y 1,a que 3a nride aI rje$f, rJÉ,J est l"*

fir{-t1o (t raeo c:cn'"rt ¡nllo ) , Hr-: *:} 1o:; ¡rcicl*rvrelr r$,c:R¡"¡ür''Ér' dosi

pnirlariones de rurva$ I-R" [n ]a rü*qj"bil vÉrdÍ*'*¿i, r..r L] É'r*tar;:**

c'rfien á Lina r'i:larri&r'¡ pi-ar:hi,*-¿¡ryrt:nt-e li¡isal ¡:ara erl rá11§ü düi
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Flg. l4¡ Eonrportanriento de cÉlulas tipo-L frente a barridas
espectrales para cnatro intensidades fi¡as que van indicadas
sobre las respnesta= (a). Lag cant idades qrre apareeen baSo las
nespuestas corresponden a 1a longiturd de cncia de los estlrvrulos
de arrbos ext re¡rros de la barrida. tb) Re=.purestas de una cÉlula
del ,v'isnro tipo, f¡'ente a estlrrr"rlo= de irltel'rsidades crecientes
de diferentes long¡.turdes de onci a. Err esta lritiryrá st tie¡re un
estl,yrlrlo breve (t-:, 1¿ g) sggr-ridc, por '-rlrü de ryrálor duracib¡t
(ti.9 s). La long¡iitci dÉ ondá apá¡'ece ba..i o cada rerie de
i nt ens i dad.
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irltensidades exploradaE, §ü11 Lurá iryrpüntarr'[e part iciF]acib].t rJe

la activirjad transiente, Dependiendo de Ia célula, desde los

1'lt+ nm o 6?l ñfr, Be obeerva r¡n desarrnl l c¡ rvrás cory¡ple jo, c:on

ur¡a fase tervrpr&'ra de s;rturacibn seguida lueq¡ o pür iilü¡.errentoB

ífiás a§entuados. LaE pendientes siorl ryre¡lorEE en egta F€,gibn del

espectro, posible refle5o de Lrrla p"rrticip':rribn ryras exclLrriívcx

de conos ro jos? en cont rapogicibn a 1o qrie Ee observa En 1¿,r

regibn verde donde se sr"r,y¡arlart las árcisries cJe otras.

poblacior¡esi de conos.

De las curvas I*'R quÉ presentan Lrlrá ry,ü? jor cJist r*.*

br-rcibn de puntos en el e¡e de interls¡idades { f tg. 1Íia) , f uer.on

derivadas ct¡rv*s de sensibi l idad ('Fi.g. 15r), &stp És, eI .¡¿r1or.

inverso de 1a inten6idad necesarrá pa¡-a evocsr r-(r'rá respuesta

de arvrplrtr¡tl dada. Fara 1a i.nterpnl;rcibn rantlnr-ra tlül tr"tvo el'r

cuenta 1as curvas obtenidas coll ry¡áyol r'§*Eolucil5n espert ral
(f ig. 15c), gin rrr&xiryr[,s irrterryre(liúE y ryras hiern ixplariad.ltr har¡a

eI violeta, cün un rv¡lniryro al rerjeclor de 4B{.1 }'¡ryr" La f igura l5d

corre:;poncle a t re*a cLn*vag cleriv¡.rcJa** deg r:,t i'¡r Lrr¡r.r-l *id1 L?l'-l f-l t.t# 5{f

alcan¡ü respuestas de sxLurariün tsr¡ el ra¡n" Es;ta c&lt-tla fu&

:leleccimrrarJa F){}}- 1a nlt ¡ua ü'§rrtrf.i,pündtilnci¡¡ qutr B}ii*b* snh r'"e 1,n

ü1t irrra c¡"rrva de 15c y l11 p|'iry'era de 15d, clt* rtanera d* ro¡rf i'-

rJLn er Lrn gruF¡o ltnnrog&neü rlr.rü: fl*r¡tiif r¡ c..r-rbri r ryre;¡$r' eI tJnn¡inir.¡

de actividad de las e*lulas de tipo*'[-"

Er¡ rsta 'ñarv¡i I ¡a rJg, rr-rrr/6dri sie r*(::$not:tl Ia ¡iarrt ir:rpia--

cr&R rJe dog procesos a§ociarios á 1a* rv¡áxíryros de síerr1Éibilidad,

]o quE c:o)1{:uerda con 1as, d*:er:rita* F}ür Na}ta &. Flu,sltt*n { 19ñtrr}.



58

Fig. 15¡ a Eurvas I-R pára ur¡a unidad de t i po-L (de f iq. 14b)
graf icadas segün 1o deserito pera f i.g. l(la. Las l,ineas horizon-
taleg corresponden a los niveles de arrpl itnd de las qLre se
der'iva¡l las curvá:í de sensibil,idad el1 (e). Las 1i¡reag plrn-
teacias tral'a estos grBficos" corresponden a las arrplitudes
ry,Edrdag err eI t ransiente de inicio y las conti¡ruas a1 eese.

b En rvaE I -F de f ig, 14a con ur¡a ilre j o r reso 1 uci br¡
espect ra1.

e Eul'¡ás. de sensibi l idad derivadag de (¡) pere las
qLre Ee indica el valor de arrplitLrd seleecionado.

d Cr-rrvas de sensi bi l idad derivadaE de of ra unidad de
t ioc-l , para la. que se alcanze respuestas de satnraeibn er'¡ eI
r o jii.
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Aunqr-re err es¿ta refer{*rlcia, 1a p;rrtrü:ipfinifrn rJg.i. pl'ül.iÉlsü :;Ér1rái*-

bltl aI vtlrde, fr¡e f'EVr*lada ryrsclia¡itr* ada¡:t6\üi üri*rc {:O11 1'-¡.r

roia. Una pCIsible 3r-rstificac:ibvl de esLa deElc¡*epd¡nciñ parcial

eE que en nue,stro* reagistros 1a activit1¿td pár!* et;t,* r'€*üi?¡n rJel

espectro áparÉ{:B ¡yiÉjar slrstt*ntada Fo}- 1o:¡, t¡.arrsiemtes, qLtÉ

shla se ryral-lifiestan ir'¡ vivR. L."r p:artiripálr;.i:rr de estns pro*

tlriso§? vanla eegilrr las am¡:l it¡-trJe*s eelec"'ci sne¡r.{.;r$t párá¡ va} cl'etx.

rYttÉnoresr se (]h¡iel'va 1a pled$ryrinail(-i¿.$ del r".rg;tenra sevr!'*it:lr"l ¿tl

rc) jB Cú¡'] Ltl] rYrhxi¡Yrf, [:É¡*C¿1rla A &'Li.., rrryr Lrrrrrl{-r:id{:1ntlE, r(jrt tJl rJÉ J *g

§onoEi ro jfJsr de 1a L'§r'pá { 'Ioryrrta t:t a1", i?r;7 } " firi i:-'i.1ryrhi(.¡,

pápá a*tp1it¡-rdtrg ryrayüres &ete p.inrcix irrrpi;i't;irrr:i;i., d*sa¡:ar'*-'

ciendo prac.:tirctry,r*r'¡Lt* Hn la L'LrI'v¿t irifelr'r{.it' clc¡ .1 ¡;r 'f ii.¡r-rr'"r l5rj. [:1

segrlnda pl.tlne*J{i rír-res;t I'6r r-ri"¡ des.lrrul l(} it-lv¿}r'§jor pler.f'r 1adü ü.$ryrt¡

Ltr¡ peqr-tetlo ho¡vrt.¡r'ü ü:I'¡ 1;',53 cr"ri'va$ rJsrri,¿aclÉr*: l.;irr';¡ áiyr$)'l rtt.tdtlti

rYrüsnoresi p¿isá luec¡u a delry,:¡, I')&r 1a act ivídád de tjsta*; c&luI.rs.,

r:ol1 Ltr-l llrlixilvrt¡ qüÉ FiclI'ac.'&i t.'üill{lr.t"l r ¡. r.'{-}it tii. iJ* i:ú¡'ln.i vr-ri'deg

t§3(l nnr) §Éstin 1a rv¡isiry,ñ rÉfsrmylciá ar¡t*r'i*r'" L* *aEnit*d de

las trant;iey¡tes vá rarrbiandn 5r:nto ü{:}}1 ssita trart*iribfl de

donrin§rlcia expect ral, $iÉndJo rv,áxlrv¡cs nr;andn *1 prüctrsü §ey1si*'

ble al rojrJ est& ahn lm3ox de 1a saturásibrl.j deaaparq*ciendc

1ueqo, cuandc 1a handa É§.ps*t rá1 inieial¡vrente rv¡arcada p$r

el1os, pfiEa ü rJnnrinar" Rs aclrerd* {:ür'} I nx *rpec* rrg de &r{:i brl

rJe tonos ro jss y vürdss, esta art ividñrJ f&e¿ca ñpñret:B de¡r'rr3s*

arrrhos prütrEsos Ér¡nvÉr'gentes preuen*an r-rnñ san6ibi I i^dád a3ta,

Lo que susierÉ qlrtr lax *ransie!1tes de inirio §ror1 3a $*er'lifr*s.*

tacibn de efi,yrplejas reL*ri$ñ§er ¡*Lltr-tas"



6{¡

Experirüentog de induceibn

U¡ra aproxi¡v¡acibn para ürejo¡'entender 1a naturaleza

de estas interacciones eB a travBs de experi¡vrentos cle adapta-

tribn selectiva. Por eI rarácter transiente dei 1¿i activ¡dad qLre

interesa ryránipular, É,É br-tscl¡ ryr,ñrtltGln*r cnnl;tante eL potenrial

aI inicio cJe los es¡tlnrr-rlos de prr.reba, evitar"¡do de esta forryra

los efertos de slr¡yracibn y las posibles distorEionesi deb¡.das a

las c'a¡'acterist icas no-l ineáles de la ¡yre¡y¡bl'ürna rle estas c&Iu-

las, Se adoptb Lrlla set:Lltsnria de est iry¡r¡laribn eorrEigtente tsn Lrri

estlrnr..rln inicial rle prearJa6rtacihn de 1{"t:¡ rJre dLlrüt:ib11? *egr-ti.do

po r Llno de prueba de C¡" 96 sr sÉparados po r r-rn inte¡-val r¡ de

(1. 3 §.

La seri,e expe¡'iivrental eon EecLrelleias de indLrtrcit,n

apareÉ€t i lrist rarja en 1a f igrrra 164. [n eI regist ro (h], tanta

Ia luu de adaptácibn cú§ro los estlrrulos de prr"reba Eon de Ia

rv¡isrv¡a coryrpoÉici bn espect ral (511 nrvr) y de igual intensidad.

Con esta configrrrácibn ¡ro se observa difÉnencias entre la

t'espuest* al estl¡yrr¡lo que precede al pr.rleo cle larga duraribn y

el qLl§ 1o §liq[e; erta aurencis de eferto persiste cotr inten-

sidaclÉg nráyorÉ,Éi? asl Éoffio a1 caryrhial'Lr¡1n o alvrbas luceg por

crtra de l+(t7 nrrr. EstlryrLrlos rrrdr-rctüre$ de longitud de onda

larga, 62 1 tlryr y 6BC¡ nrv¡ provocan, BH r'lryrb j"o una dí§,t irluci&n de

la arrrplitud de la respr-reata a1 estlrrrlllo de prr,reba {irrducida),

asl coffro Ia redr"rcci bn del t r¿rr¡siente a Lrná es'b recha aspig&
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crrrirci" gg,rr-r!¡- Ce l¡ r'*tr,-lEEre a* e=ti#rr-l .!il ir'tdr-tctor l:^c,j,*:rl,--
gana :/ ia )-E,rr'-le'=te1 't¡-,J1 '.,a19¡r; e, Lir-i e=t3;y: r-tio iierrtj=t¡ al
c'rrntrci" b Far'a irti,,r..¡-rsiCáces xc¡-lai€s ce \1etüe (5Li rrli¡),c Ii:l'i
Éf1 nrY, y ir-te*r F-'É'r-t rir, cr¡y:* ir'iÍr-rctcr'ccti inter-;giñá:E?=' .-,.,8:'

EVsra}] lq,-r;,iEE. a¡T,:, 1rt!-i :E= cE, l'r .-,rel.nc"i.*-, 1'.xiec:'b|1. d Es.tL,y!!-iio as.
trr'r-teba dg á5i:¡ r-ixr $ i.r-iir-irc: bri a;ite rr-:te¡lgrdaci sai¡-rrar-'rts ir
6ji }1ryt, e f:r'i 5i: i:ri: altter'. ?'.:1.-r:::i-r&.t rE i¡ri:r-tcrih:-: ctrl-l 6Si-i firyi
de intÉnsidad s.atura¡rte" { c*.i "
1 ¡ne 1

rle i.i¡ rvrV y rY,arca de tiemra de



rnieial. Estosi efect

larizacibn aL estlmul

aquel evoeado eor'¡ 621

(fi.g, l6r).

62

altñrentan c'on el tarrafio dp 1a hi perpo-

rtdnrtor, y perá anrpl itr.rdeE iguales,

resulta rrás efectivr qLrB con 680 ¡rrn

t *ir rrvr i r¡* I t**

0f,

Éi

NM

La perÉistencia de r-rna tlspiqá inrri.tl frente a las

d i f erentes cor¡d ic:i ones cle pread;rpt aci ün, hare sLlponer que I os¡

transientes de hiperpolarizat:ibn ¡'eelLrltan cler 1a EupÉrposicibn

der dos fenb¡vre¡ros independ],entes. E¡r nn degarrsl l o §sxpBrirney¡ta1

Faralelo en nr¡est l"o lahorato¡-io ( §r"rt ierreE et ü1. , 1ggl,,

1983 ), se estr¡dib 1a participaciüri dB r-lelrronas dopa*rirrérgicag

en la E,en*rácibn de nespr:*:itns de *ipa*L a trav&s, tayrtn cle la

apl ieacibn tbpica o sist&rvr¡c'a de Halopericl o1, coüro de inyec-

L'icine:i int raor¡"rlares de 6 nFlDfl seg{.ur el r¡étr¡do dr=scrito por'

ftIca¡rag;¡ ( 1?8? ) . Dr* acuertjo rorl l os egt ltd i os d¡* Dowl irtg ¿(

Elrinqer (1?78) y de l-layaelri ( l58t-t ), 1as r&1r".rIas irori;r:ntales

rurás externás de 1a carpá s,ürl pnstsinhpt ic#{s

doparvrin&rgicoE cJe neurüna:í interplex i f orffies.

La fiqlrra 17 rvrr-restra Lrfiá seleffcibn cle estos expÉri*

ry,EntoE. En el1a EE observa 1a desaparici bn de la Éspiga de

inicio, quedando shlo un t ransiente lento qLrs sB hace evidente

por BLr abolitriAn con las sÉslrencias de induceibn (f ig. 17c,e) "

flpareree entonres derrost rada Ia naturaleza doble de 1a

actividad f,ásica de iniclio er-re rnrlr.iye Ltl'l *orn¡:nn*nte rApidr:

dependiente rJe 1a accibn de eblurlas interplexiforilres par.ti*

ci pando en Lrn pa§o de l'claI i¡vrentáci bn desde 1a capa plex i f o rryre

interRa y un segundo que, por su dependencia del eolor, parace
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Fig. 17z Efecto de bl scueadores c'l opá,yrirr&rgic'o, a Respuestas de
arvrpl itudes iguales f rente a 6:1 nr, y 511 nryt {eal. 10 rvrV y
niar'ca de 1 cps) , b Igual, despr:ég de t rata¡vriento co!1 halo-
peridol y (c) f rente a est lrrr-r1o de 5i I rfi, arrtes y despu&g de
indlrcciln eon 62 1 

''¡ry¡. dre Lo ryri§,yrc que en brc Fero en retina
tratada coll GOHDfl, f Efecto de dobie aplicacibn de 6OHDÉ;
restruegtas alternadas a 511 nr, y 611 nrr, sblc distinguibleg
For su arvrpl ¡tud. g Sot¡re la ¡y¡isfira B!-eparaci bn a]1terior, efecto
de indutccibn de 62 1 I'irT' sohl'E 4t)5 i.-¡*r'
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ir'¡vollrt:rar

c0no5.

¡ rrt e r'árc i ünEE eni; rs* pr: h I alc r ünÉ§ d i fe rent es de

trah¡e pregr.rntattse 1o qLte oeLlrre a nivel de los fots*

receptores cón las condiciüntsE de est irnr¡lacibn que supriüren

l os t rartgientes tardl os. Experirv¡ento5 f*Ii qLrB sa varih el

intervalo de oscr.rridád que separa arr¡bos eratlryrr-rlcs (f iq. lO),

rnuestran qlrÉ los efectüs cle la incl urcibn §.e observán sblo er¡

erI priffr*r' seglrndo l uego de¡1 cese de 1a l lt: de preadaptáci l5n

Er¡ta duracibn sr-rgiEl'B la posible part ir:ipásib¡¡ rJs Lrr¡ fenb¡v¡eno

de desengibi l izacibn eorro el rJeecrito pára Ílsnos de tortuga
( Éaylor & Hodc¡kin, lg74 ). Estos autr:ree emtudlaroll ¡*l

coryrportamierrto de 1a fase de r'BrLrpBracibn clel potencial de

oscuridad de eor¡os, observar¡do qLre esta ár.lürenta En durací &n

ron 1a intetrsidñd y va aeampaPlada de,*rna drsffrir-¡L(c:i¡5y'l cie 1a

g,{insibiiidad. [r:n Lt]"r esitlnro.tlo cie 1{¡ rv¡s y Lrvr f 1r-r¡s cuAntit:o

equivaler'¡te a 7x1il8 f c¡tor¡es.¡,ri"" oI, para Lrria Iunqitucj der or¡da

t&¿l¿l l'r¡yr) c'Er'{lsrvié¡ á 1¿r de i:;Érngr L¡i I rtJad ryrhx i¡y¡fr (63t-l ri¡vr} , nbf u-

vigr'or'r Ltna fa:le r.ler rec:ilperlacibrr É-,xp$rlÉ''rt:iál rür"r Lrn's con*tantel

de t iempo de 3 ,§ y, al disryrnr-rir la r nt Érls i d acj ¿{

1.Sxl(lsfotones.¡nil.=t, bsta FÉ redr,r¡o a (r,§ s. En nuestros

experirnentos Ee r-rt i I iraron estl¡vrr-rlox, de longitud de oyrda

coinsidelrte cor') 1a,v,áxima sclytsibilidÉrd de los eonos rojo§
(6?C¡ r'ln¡) y un f 1u5o de 1.5x1(16 fotone*, ¡oi'.ul . En estas condi*'

eiünes 1ss efertos aparBCBrl rest ringicl os a ryrey'tos cle Lrrr

=eglt'rrdo, F-lunqrre pal*ece aveirturado Hüíf¡pÁrar conos clp tortuga

con horiunntales de earpa, es dahle Ft*nsár elt la exis.te¡nci$ da
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fenbrv¡enos horvrblogos a nivel de 1r¡g fatorreceptol'€ts, con

dorninicÉ enffiarcados dent ros de 1os rv¡iBr¡os br-derres de rrragnitutd"

En la fisura lB se pre:ienta Lrn experirvrento dorrde sE)

varib el intervals posti¡lductor ent re St-l ür5 y 9lO ms, gelec-

cisnandü pána ¡yrryor elaridad r..rna ur'¡id¿rd qLlrs tarece del t:üryipp--

nente tervrpráno. Esta f;gr"rra tls sbtrrvo supe,rFüniendo re:i*

puestas a est lmul os de prueba er'r E,EcLr§*r1ciüE :iltcesiva§,

carrbiendn cada vea e1 inberv*1n reepecto al estlrrulc¡ ivrrJltctor.

Eon Ia ayr-tda deI corrputador', estaE l'egp¡.iegta:i grabadao er1

disco, fneron desplegadas en e1 osciloseopio haeiendo üo¡n*

eidir el cese del estlryrLrlo dB preaclaptac¡bn ron eI ír¡irio del

t¡arrido. El gr'&f ico qLre ac'ornpafta, r'Blaciona las ampl rtudes

alran¡adas por eada r-r¡ra de el las, 13ñ ivrr:¡. de:,pr-r&s del ir'liüi{:} tJe¡r

1a 1uz de prlreba, col'r 1a d,-rracibn cJel ir¡tervalo que sÉpara

arrrhos es*lrrrul ns. La curva rEE¡r-rltante s,e É¡ssnri? já á r-tnfr Expo*

IreÍlcrá1 sin'pIÉ' C]orl r-t11a ronst*nte cle tienr¡:ln de áFroxi'y¡aÍlary'ellte

it.1 E7 valor qutl está de acr-rÉrrjil ron la cinét rra Lie prlry,er

orrler'¡ es.pe¡*ada *elghrr e"1 írodt*lc, tJ¿: l¿r torturg;r t Is¿l'¡.l. *r &,t ñ1.,

1174 ). Hste ryrcldeln ELtpoi'-!el 1a elxi*;tEncia de r.lna r*rJ*:na cJe

rearcif,'nes á§oriadas á Ia r"eryrocriln de lo:, blcni-rea¡Jeirf¡E cle

ca|ra1el; de Na'r- er-re ¿¡rt(ian rJnr';rr"¡te 1.a fnto"r'**Or',,***r**r, cJsi 1*¡l*

cuales gbIo Ias etapat; ryrrisi letrtas;', ('ror] ronsb¿i¡rtes c'|e., t iüiryrpo rJe

1t-t ,:: ¿{ 1(}(r r§) estarlan I iqacl*rs a1 prcil-'as;ü d*r l't¡rJs}rr,}r'ar:Lbn LJGI

f r:¡topignrento" E*¡tn il1t rrvrc, siL.(eiÉr¿: iqLre? p¿{rñ 1ás irrtsr"rErda*les;

aQt-tl usadas= 1a deq¡radaribn de preryrellto I-rc) trElnÉ l(Ircl fai'Lir¡.-

pari hn Eiqrlí f iruet iva t:i"¡ 1r.,s f elrbir,Elrtu:r rje indlr**i t¡r"r.
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Fig. 1B: Re::-l.rr-resta=. chter', :das a cotl est!'yiLr1cs. Ce pt!-tÉ:..1 :e if,-:
n,y;- Eeil;tradcs a diferentes. irrtervalos Cel i¡rduetc,r i=;i,¡ r:rri.r.
Igtas r's=.Ruestag c1 pál'FCÉrr ELrperplresta=" irarie¡.lda ccrif-!i id: l' e]
cÉ5.e del estlryrr-tLs cis cr]'eadeptacibn (off). E1 grhfrrc ,yrr.r€E.+,: ]'.3
ias, áryrciitLrcies sbtenici ae a 1a=. 136 ry,s de1 inic.iü cE ,r.a
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La deEensibi l ieacihn, segttn Ia rJescrit0 para

tortuga, aeornpaPla al proceso de reruperariblt rJel p:otencial de

oscLtridad de los cottor, en tanto que €ir-¡ la:; c&lr-rlas l¡crri-*

zontaleg de Ia earpa, el potencial siep rest,irtrlelcm ante*; qutr;'1er

sensibi I idad. El expririrnento de Ia f igLrrñ 1g perryrite aponbar

,yrayo res antecedentes en este sient idÜ, §yr es.tr* rá$.o, §s f i j h el

intervalo de o§rclrrirJad Hil 3t-l *rsi y tlc? v"rrib Ia intensiicJarj cJel

es.tlryrnlo inductor', ryrantBniendo rcirtstante etr dur prr-ierli*. ür*ta

figr-rra tan¡bi&n sE ohtr-tvo por riLrpr*)"pil:¡iribn de las respr"lpsf¿¡s

en Bl osci l oscopi rr, hacienrJcl co i. r¡t:id i r e1 tbr-srínn r:le1 eslt t,yri"r1o

indtrctor" En ests cásio, pal'a ryroEtr'érr e1 pr:tencial e'¡mcÉrcJo pc¡r

1a 1r"r¡ de adaptacilrn, eI barrida rre i11 iü.ifl ante:i. El gr&flca

acJ3nrrto ,yrLresitrá Ia relacibn etrtre Ia rnten$.idarJ del ei:stlrrrLrlB

ivrdr-rrtor y e1 decairr¡ientc¡ de la arrrpii itr-rd cle 1a resplre:lta al

estlryrLtlo de prueba (f rq¡. 19b), [Jn r.lñü exprr*rrtrn áprsxirracJa cle

1a c:atda de sensibilidsd, Eeta Bparece c'ory¡o LrÍ.rá fnr¡cibn r¡ono-

tbilic:¿r? co¡rc:clrdatrdo cún Ls rJe*scrilo psrá eI fer¡brr¡snu rJe

desensibi I ixacibn de col"rosl y pcr¡'ec€* nü $er. irif 1r.r irJa fJrrr. e1

cur§,o dr¡ re,clrperaciá|t del potencial al cese, Hn eferto, las;

dog respuestá§, ryrertos afartarJas :iE irliriar'¡ der¡dtr pctenci¿.lse

rr1á¡rticoE pEro alcan:an riirrpliturde'=; ujifer'rnte¡. [irr teiritü, los

caryrbio:3 de s.ens.íbilidád i¡rrJur:idos, pár'Ér:erl úr.:r-rr'l':ir'e,l-, r.rii riiv¡¡l

pPevio a Iagi r:élr.l 1as l.rori;r:ntales, y rir..í t'rr{:l¡-{per¿tciil¡n t,lB

cclinride t:olt áal t rangcLtrsio teivrprilal rjerI rer;e de 1a rers¡:lre*.ta

a 1 i nd ¡-¡ci c¡ r.
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F¡9. 19: e Superoos¡cibn de respuestas (a 52Cl nn¡) obtentdas
para iiltensidades ereeientes de1 inductsr (6iCl rrrr) y un inter.-
valo de ogeltridad de 3(l nrs. b ErAf ¡eo de afirtrlitltd de respuesta
indLlEicá rredidag en eI r¡áxirro (Feak resn) respecto a las
arrpl itudes evocadas por ei indr¡etor {Arrp ind) indieacia= en a
tflechas),
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f xi§,tE of r"o hec.hp de rYrrlyor T'elevartcia, l:Llá1 eg Qr..te

1a einÉt ica de rec:uperae:rbn de la ñ€nsibi l irjad párÉee no

afectan a Ia reÉpueÉtá inducida Lrlra ver qr-re *sta ha alÉant"rds

Lrna anrpliturd sostenída; de no siBl'drsilr lom pr:tenciá1t}$ tpvo-

cados quB 6e i llret rfir¡ eyr la f igr"1 ¡¿¡ l.9a rlt*trerlan ffonvÉr'qer

hacia un ryri§tryro nivel clent nc¡ rJel priü'er siÉgundo e:¡b iryradt¡ par.fr

la r*scltperacibn" La figura LS rv¡r.lest¡*a t,a¡yrbrlbn que pe'rá 1os

intervalos ¡vrás breves tarrrpoco hay c:ünverütrnciá. U¡r fenb¡rt*no

de esta natu¡'aleza puede, involtrcral' ryrecat-)is¡noE de grarl

complejidad que c:on trrda probahrilicled inrluyen rrnlarior|tss

diferer¡eiales errtre perblariünes de c:onüs.

11 I respec*o eE interesnante r'Éviri*r Én ,yr¿lyür detal le

I as dependene i aÉ c rorrát i rss cl u€ sr-rby;leetr est e f enbry¡eno de

irrdr¡ccibn" La f igura ?C¡ rvrtrest ra Lrl'r aclecuado re€iLlry,en de hstas;

corresponde a negist ror obtenido:r de L{ná ry¡ísrr¡a Lrnrdád? co}1 unñ

§eclrencia de indr"rceibn repetida para ¿ntervalos creciÉI1 Les cle

oscLrridad, i¡rterca*rbiando los f i lt rus (5{:)5 nryr y 6?ü nrr¡) de los

estlnrulog inducior y de prr"reba. En esba rHlr-rla, áunque el

transiente fipñrece ürtiy ry¡ñr*cádo pol'etr cnrrponenbe tenrpnárlúl soyt

sierv,pre visihles los ca¡yrbios de $G3nsitli l irlscl irldu{triclo§r"

En crlnco¡'dancía t:sn 1o cleeeritr: pára 1e figr_rra 16,

e1 efecto rrrayor se obt ierre cor¡ (.rrr est].ry¡ui.o de indr-tcciilri ro jo,

sobre respuestas aI verde y, pará.los intervalos ¡rras, L:r-evÉ$,,

Ias respttesta* irrdlrcidas F¿E ven afectada* tanto Én su áryrpl itr-rrJ

corYro en 1a c{r-¡raci hn rje s;lr act ivíd;rd t ranfiisnte" firrnqr-te eri

,Yrenor 6radc, tarrh¡&ri se abserva inducci bn de verde sot:re ve¡.de
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Fig. ?{¡: 5r-r¡erErÉEici h}'} cie res;pr-restaE induc;ciaE pá}'c-r d i fei'errtes
corrrhináciorre=. de cojcres.a Rc,;o {63t-r nlrr) =.c,t're vEi'de {5?i-i ¡irvr)"
b ve¡'de*r,*r'ie, c re;;a-rojú y d verde sshre ro.iB. F*r'a Ces"árá]'
les. efe:tr¡E de indr-rrriLr: aparec'elr tra¡cs hnri¡cniaies er-r cüi11*
i:r.fsi-,i-:ii ;:.í'-r e.; tv:}.: i r.¡ de 1a res¡r-te=ta ,y,ali EÉ:-:r'¿iucr cel

;. t-¡;i r-i¡¡'n, ¡ i- "
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( f ig, I(la) , 1o que está de acrrerdo con e1 deeainrient o paulat ino

obsel'vado tn respuestas de larga cluracibn par'§ esta regibn del

espect ro. La =itr"t*rcibn en el ro jo es difer^ente* cory¡ü se ve

cua¡rdo anrbos estlrrrulos son de este color (6?(¡ n¡*): sbla e,E

afectado el t ranscurso de inicio, ilrar"¡ter1 iendose eo¡tstante las

arrrpl itttdes aI cese. Esto esth de aene¡'do eon Ia ronstar'lsia

observada Eln las hiperpolarizaeiones evocaclas por errtlrv,ulos de

larga duraeibn en egta regibn clel espect ro. Ilor st ra parüe"

cuando el inductor ÉrE verde, las respt.restas de prueha al rsj$,

ry¡lrest ¡'an ÉLrs Eursos terv'poraleg inálterados y las arrrpl itr-rdes

son sblo I lgerar¡ente afectadaE! se oL¡serrva prifirer$ url§ fage

tervrprar¡a de potenciÉrcibn Eeguida por Lrna rJe trrhltricibn y

posteri0 r rerlrperaci bn.

Ltv¡§

Este co,yrpot'tarvriento en relacib¡r c-on la:i lonr¡itr-rdes

de onda selecci onad,Érs para I os est l*rr-rl os de prueba y de

pt*eadaptacibn" sugier'e Lrna disiryret rla en la cnnect ividád

asociada a ambos proeesioÉ. !-a act ividad dorrinada po r conog

verdes aparÉce ryra* sÉrlsi ble a 1a preaclapt aci bn y sLt act ividád

eE ,YreI'¡oB pÉrsistente frente a estlr¡r-rlos rJs larga duracibn Io

qup estiarla ref Ie¡ando Llna rrrprlor cap&rridacl de rrlgnl¿rci bn

frente a los earrbios transisntee de $ansibilidad á nivc-l I rje

estos cono§. En nnidadet; qua nB ry¡LrÉ$t t'Ár'r el conrponente r§pido

de inicio, las repuestas al estlmulc¡ de prneba soyl afun ryrás

sÉnEi,ibles Á la preadaptaeii5n, 1o qlle sugiere Lrn rol regu*

Iatorio de 1a real iryrentaribn mediada po¡. ileuronás i¡rterp:Iexi*

forrres, aparenterrente fl¡as artivas frente á lucss cle lor:gitr-rd
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de onda rredla y cot'ta, dsnde los t ran*ierrtes rhpidos E$n dra§t

prorY¡inentes. E¡r eont rápofjicibn, tanto 1a ,yrayor pppEistencia de

las respuestas aI ro¡o colyro el canácter ler¡rto de eilr fase de

iuieio? te¡rdrlan qne vetr rs¡"r Lüra reqularibrt rrrar¡" efect iva y

ci rcunscritá a Ia plexif orrvre externa. Por e*to, la preadapta-

eibn a1 vsrde fal Larla eri alte¡'¿ir el cr-rr.s,{f inrcial de ¡*es-

pr-teetar al ro jm y losii e$ryrtliüsi Ér1 ¿rryrF]1i.'brrri i.|ldLrt:idns, terndrlan

que ver csr¡ 1a regulacibn a t:ravés de las i¡rterpltaxi.forrrres,

pr' ir-terpalrrelrtB afectadas flor e1 vercJe. [:]üJl* c¡t r'a ¡:ar'te, 1a

preadaptacibn al rojü llüln afecta el t:Lry'{lo terr¡rcrretL de 1¿*s

hiperpolarizacior¡es a1 ryris,yro Eolor, rvra¡rter¡i&ndose irrvariah¡les

l,as anrpl itttdes sostenidas, Io que serla e1 resLrltado rJe Lt¡"r¿r

desregt"rlacibn sblo t ransienter y ,yra$ bien ñ nivel del Ia e;ip*r

plexifsr¡rre externa"

Esta pnopssicihn de dlsiryret r-1a permite ta¡yrbi&n

entender ryre jol' laE ruI'vat; I*R y* dese¡'i bás? dor¡de $É rerünc¡Ée

la existeneiñ de dos grupos: el pl'iü¡ero ryras sensible a1 ver.de,

raraeteri zadü po r Lrna conspieLra act ividad t rarrsiente y cs ¡'re$*

Forrdiente a las cr-trvas de naycl r frendientr*, rnierrt ras er-tr* el

segr-¡¡1sl p, dor¡inado por la act ividacl de conos ro jo5 pre*st3nta

poüa act ividád fhsica, pendientes I*R rvrellores y rün

inf lex i ones, interrY,ed i ü5"
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Concl u6i onas

f,onf i rrvrando las expectat ivae bassdas en Ios rr&ritoe

de 1a prBparácibn in vivo? poderrros rÉsurYri n las §igLlientes

eonclusloneg reLativás a 1a actividad rronafhsicai

1.- Las células horizontalee de tipCI*L nruestrar¡

Lr}la iryrportante participácibn de aferÉncias de Éonüa

verdee, ade¡rrhg de aquel la qer¡ü*ralrvrente recorrocida de I o:i

conos rojots

?. -La d ist ri buei bn espect ra1 rJe eorrponentes

f Asiros ,yrlrÉst ra qu€l l as pr[rEFEo sen::i ble$ a1 verde y aI

rojo involucran conectividtsdes difet'etttEs, lo quF aparÉee

reaf i rnrado po r 1a ü5i ryret rl a de I os ef ect os de i nducci bn.

3. - Loll experirvrento* rJe indr-lrcibn, en prefienciñ

y ausenciá de trloc¡lreadores doparrrin&rgiÉos'r revelan Ia

rraturale¡a dok¡1e de los. tl'árlsientes de l:rperpr:larizÁcibrr

aI iníci$ de nespuee.tas a lonqitr-rdes de nnda rr¡edia y

corta, Exisite Lrn priryrÉr cúMponente tempr'anü qr:e de¡-rentJe de

la ácsibn de nelrronas. interplexiforrvres y Lrno lento qLrfl, de

aenendo col'l 1ae dependrilncrag ¡a aclap'Lácísyrtss rr'oryráticas?

parecp involuel'ar a las cálr-rla:; de t rpo-t

4" * Los exp€lrir¡entos de indrlccibr"¡ t:on intervalorl

váriables rrrr-restr'an que e} pnterrcial de r:&Ir-ilas de tipa*'t-

se re{:upera e}1 fr¡t'¡rá rr'as r§picla qrte 1o esperado para

f ntorreceptoresi y qt-te 1a cin*t ica de racuperar::iL¡n de 1a

s§lnsibilidád no BÉ r'efle¡a en 1a re::pr.rs¡if;¡ inducida qtte

ryrát-¡tienÉ §.r-t aryrpl it¡-rd i-¡ar"ta el ce$e, Ee;tr: $uqie¡ € la
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e!{iste}lcia de n¡ecanisüro5 crrryrpenBatoI.rüs qLle, de ¿rcuerdo

eon el pr-mto arrterior', parer:E incluir 1a partit:ipacibn de

e&Iulasl, hr:ri¿ontales rJe t rpo*C c:ory,o mediadorax de las

i ntei'racciones c1i fel-Énr{;*les ent rt* rorloÉ.



DISÉUSICINI

La ot'qailiracj,ün cie Ia capa p.telxi.fsrry,e exterria de 1a

reti¡ra es Ltr'¡ proble¡r¡a att¡¡ nn r'esir-relt;c" l¡ ff,§idida qLlE t{uryrenta el

volttrnen de antecedenteg acepca clr" 1a f:iE,iologta y "tlratoc¡la de

Ias cÉ1u1as lrorizorrtaJ.et; er¡ Lrr'¡a eI'ñn rJiversirJsrJ rJe espesies,

I as esqttsürátl t errt at i vc¡s rJe pat loner de rclr'lert r v r rjad s§: s¡:ceden

ü*il LrI'lá c'onstar¡te revit"iiSn ( vease Hl,irnqer-, 15Bi ) " Flr.,rnqt.re

eE,tc¡ts mocJelosr flü*i',yritgn s,ePtal¿,rr'1a po,.;ifJIe part'icipac-ibH rJtl

ilttEVtlsi elervrerit o:i en I "1 qerlf3rari t¡il de l os pnterrcía1es--$,

pÉrsi,ste¡l iryr$lcirtanbt*El ir-¡terr'or¿antr*Ii üit rr-t¿rrltr:,n

cacibri fr-t¡rrrc¡Hü1.

sLl si§11i f i*

Ef desarrallo rle nues,tro paradig¡y,fr experirvrenta] debel

entenderse corrrú u}l nllevo i¡rtents psr aÉlarar el rol de las

eá1n1as horleontales en eI r:ontexto de 1a fr-tncibn vrsual.

Con:;idera, en priryrer' 1r-rgar, el retipeto por 1a integridad

fisiolbglca de Ia retina, garantizando 1a preservñc:ibn de 1ns

rYrecanisrYro$ de fott¡tranq,dLit:cíbn y de l¿ie, inte!'áf,sionesr sin&p--

t icas. Los regiÉt ros asl obten¡.dos lran nevelado, en efecto,

rasgo:; novedosos y de gra¡r v*1or interpretat ivo" En *egunclo

lr.rgan y síÉrTrpre L¡uscando el contexto funcional, §É ha ¡rrefe*
rido Ia est irrrr-tlacibn con 1r¡z dif r..lsa, roil e1 propüsito de

evocar act ivi,düd invariante n 1n largo rJr* las thrrrinas c'snst í*

tuidas por c&1r-t1ag lrr¡rizorrtales de LrI'l ¡úis,yro tipo, acopladag

elect ricáryrÉnte ent re sl { Hane,ko, I371 ) y rsn propiedades de

intEsracibn e,spacial de gran si,yrpl icidad { Naka, 198? ), Por
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Itlt ir*n, eI Ltss de §rtry,r$ cJe t:olore:r errr cl iferenteg ci:r'nl-irr'¡áürclrreE,

terrrporñleri l'ia p$]r'ffriti{J*, al üryrpliú¡'el dc¡rv¡i,nín d*¡ exp}or;rri*n

de losi potent:iales"-t}, entr"egar rt.-rev'or; antecederrtes l;r:l¡re e1

origen dE 1a artividñd cJe las; r:&ln1¡:rl; trnri;:n¡rtales rJe.tlpn-'C.

Urr iryrpGr*tarrte l'es;LrItadcl ha sido cBryrprob;rr, en lasi

respuestas soe,tenidas de cAlulas }rorírantales, 1a existencia

cle corvrponent es t l^ans i ent es, rúr'l cory¡p I e ¡ as dependenc i as ecpet:*

t ¡*aIes, Estos; {:oryrpcnentE}s, cory,ü fl,4}1 i festar:ibn cIi recta de, Ias

r'elaciüñEg ir¡tert'l*r-rronales" c1 portan nr..tevot; criterios pará una

clasif icacibn f uncioylá1 de Ios cl iferentes t lpos celrr1á)'eE. Una

consBcLtenctía inr¡ediata esi erl r'Beonfiüi¿yriento cJe no ¡rrás de clog

{: i pns de r.rn i dads* ü, c:o}r es,pect rc¡ rJe frÉc i bn de ü ra}r va r i aL: i"*

1idñd, y der r-rl¡ sir¡1c trpü cle r-¡rtr'.cJauluta t-"

Variahil¿dad de las c&lulas crom&ticag

La g ran d i spe rs i br¡ q rB :;e c¡ b:¡e rva ent re I os

espectrn:¡ de accibr¡ de cblr-rlas de t ipo-"C (f ig.7), pone en duda

§Lr est ructlrr¿r laryrinar" isot rbpiea, silqi riendo c{ue no existe}l

§coplarrrientoe el&ctricos entr*e c&1u1as de e,ste tipo" ütral.*

qlrrel'á l3ea etr rol especlfiro de estas, r-rnidades 8fl Ia discriryri*

¡taci bn croryrAt icar Els raior'¡able Ésperdlr qLrÉ no rons.t ittryan

§ápag de activiclad uttrifcrme, pries eEta fr*ncibn s¡oln tien*

sentido e¡r crrarrto seeresa dorrrinios cJrfel'E!'lriales Erl e} canrpo

vis.ua1,
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§irrril iar clispersibn ha aiidn relrienteryrente riegcrrta

püra la pablscibn (rnic:a de c&lr-rlas hsrizr:ntaleE de activídad

oponerrte en Lrn per de retina dicrc&rata t Eurksrrjt & Hassin

1983 ). En es,te c:srso de rvrayon $iryrpl ieidad, 1as variáciones err

los plrntos neutros y rvrhxirlros de sellsrhilidad, ño¡l explicadas

por diferencías er¡ los pesos nelativos co!1que rnnverqe'n las

rJos ünic:as pnbláciünrrÉ de conosr. E.sta expl icacibn serla del

todo ra:onable Éii no fnera por 1a regular¡.dad del ¡yro§,Éico de

f atorreeeptür'Éqi ( lvlarc & Sperl ing, 197É ) y por la dlst ri*

br.rcíün Ltniforrrre de' contaetos, ent¡'e estas, elerrre¡rtos y las

cBlr;1as l'lori::ontaleg crr¡rnHt irág¡., ryr;rilifentada E'.n 1a ilrdÉfiem-"

derncra del antaganisrrs resp"rtilcto á1 area ds et*t uv¡ula*ihn

{ Br-rrhharclt & l-las.sin, 1'379 }.

Una propos'icibn qt.le pel'tYrite s¡-tF,Bra¡' esta it'lcBn-

gruencia" es que lc¡s potencialeg regist rados Eorl sblo t.rrá

ryrárl ifestác:ibn part:i*1 de ia fci'rrra er"l r{ile eg,tas Lu'ridaders ¡rarti..'

riF¡¿{n t:$l,r É3 I ne-.s"hc¡ de, 1a re'L irra. flpCIyarrdo taI rrlea, estH¡r log

re:;lrltadas obtenirJns coI-r sllryrás cJs colores, donde qltedan de

ryranif iesto coryrple¡as dependenc-iaE, ,nas al l§ rJeI s.rgno y de 1a

satnracibn cle 1as; respuestas.

Origen de 1a act tvidad c:roryr&t ica

L.os t'esr-t 1

rYrerL'1ás de co 1o res

ctlrresponden a Ia pa

de las poblaciorieg

tados r:btenidos eorr lucersi ,yronocror¡&t icás y

revelan qne la:; a{:cio¡18:i antagbnirjás }1o

rticipacihn slxclr..rsiva y direeta de rlingLrna

de f otornecepto reÉ¡ Bi?1o que rvrás hien
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l''esLrltan de fr:nciones espectrales de orig€1r't posterio¡.. Por*

otra parte, Él ryrecaniErro de depolari:ari'brr aparet:e cirt:urlsi*

crito aI ro¡o, 1o qr-re cJesc-arta Ltná riirvrple i¡rliibic¡bn prÉsi.*

rráptica r¡ediada pBr lrorizorrtalers. de tipo-L. Los ferrbn¡enos de

serrdopíg¡Reritos quÉ involr-rcran ilttErácriünÉs xntagbrri(:Las, errt re

c'orlos ( §i rovirh & ñbl.ñry,uv, 1977 ), Eul*qen coilro 1a expl iÉacibn

rvrAs plar-trihle. §e es,'ba fmrrrr*, 1n art ividarJ de r&1rrlxri cJe tipo--fi

podria ser generada psr FrocesüE a Eil vez rJ*pendendientes cJe

iritsr'ácli:ioI]tsf5 antaq¡L¡r'trcs* prhavríillr, ;rr.{}ii:jLre bstas ÍeH it¿rrr

rr¡oEt rado hasta ahora inaccesibles a1 ryrict*oelect rorJn.

tJria alterrrativa ra::onable É:* LlLrG3 lnsi feribme*nun de

seltdopiqJ,rrento no se üranifiestan en eI dc¡rrinj.o de Ios poten'.

cialesi ün ninq¿t}'l cüryrp¿tt t iryrentü r]elutl¿¡r. L..ns BXÍler"i¡rrentos

rea] izadog er¡"1 trrtr-rga, por' e jeü'plo¡ Er-rg1€?r'eri .[a part:icipacibn

del i on Ca++ errr la i¡rhi bíüi br'r prtnsrnHt ic:a lracia conos , á1

rYriErro t ieryrpn que ry¡udr.rIa 1a 1i L¡erat:i bn deI ner.rt'pt rfrrlttr-rrisol'

desde, los fatorr'eceptol'es, Esto |lace Éspel'ar eory¡ple¡as irrter^'

de¡;enderr{:i{ari} [:oryrc] I*rli rlLre Ii€r ,yrá]"¡ifiegit;ail eri e1 fenhryrenu rJe

oclr:sibn ( §ershenfeld ¿( p¡.cco1ino, 1?81 ). Lln e;errrplr:r

si¡r¡i lar ha sido descritü §!n peces: GABÉ1, e1 neurot rá|1§rrisür

rrás probable de cálr"r1as horizor¡tales de t ipo*L? part ieipa en

1a generacibn de respuestas cJe depoLariaacibn { Negishi &

Dr*u5an, 1969kr i y depencle a sli ver de la presencia de gluta*

ryrato Iiberada por Jos; cnnos ( Larv¡ & Ayor:b, 1?83 ).

Éunque 1os antecerJerrtes r'ro r3ol'l r;uf ici§1!")tes FJara

basar Lrna pnediceibn ruantitativa de las flrnciones espeetrales
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que EE podrla gpltgtár. á 'h rav&s de estas ir.lberdeperrdericrasr i1ú

se puede deseonocer el heeho de qr-¡s las c&Iulas¡ rro¡r¡ht iÉa§

tJeperrden de prncÉsost r{Lrr? no $ieryrp¡-e fie! ryiáni f iesha¡'¡ É}t el

potenc;ia1 pclstsinÉrpt iüCI y presentán L'aracter'.{:*t lcax '[ervrporales

que t raEicier¡d¡:n aI rege del es.t lrrrr-rl cl" Esst* Ílr'opüsic'i &n, aLrlqLrc?

iilccl,yrp1eta" uf t-r-,ce Lrlr st.rgt¡'ato ryr¿rs á,y¡L1 lio Fára dar ctrenta rJe

las cüryrplt*¡"rs' prüpi¿*claders' da laE *É1,-tlae l'¡or'izontalete de

L I ¡:u*ti.

Ocerca del nol funcional de eBlulas horirontales de ttpo-L

Eo¡rtrariary¡ente á 1o desc:¡*ito para las r-t¡ridades

crorrAticas, las céluIas horiiontales de t ipo*L son *rAt bien

invariables en sr-ls espect ros de aecil¡n {vease f i.g. 15c'd), 1o

que e:i consistente corl 1a existelreiá de acoplary¡iento e1&ct ricc¡

que lag orgá|1 irñ en una 1&rrrir¡a isot rbpiea. Esto hace que Ia

act ividad de r-rnidade:¡ de t * po*L aparerr? corrro LrIl fenbrreno de

distinta clage nespecto a las cromát icas, participando en Lrrr

rol funcional que va nr§s aLlh de la cnrJificacib¡"¡ Érl pareg

oponeint es.

$e ha visto clrie el trurso tervrpcral de las respuestas

de cé1r-rIas de ttpo*L, depende f¡-terterv¡ente de 1a cor¡posiriiln

espertral del ee;tl,rrulo, 1o que sePIal.a 1a particliparlhn de ffrás

de una poblüüiñn ds f otc¡rreceptsres." La ¡yrodal idacl de &sta

part iÉi páüi bñ e$ i I ust rada po r 1os experir¡ent os de ad*rptac:i hI1

crorrrática, en losri qua sr! depriryre 1a actividard de 1n poLtlacibrr
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cJe roI'l{:}s rrhsi. afertada, nesLrltandn una aceibn relativa üráyor

del resto de los conos. De acuerdo con &sto, log caryrt¡ios en

reepuestas aI verde, por induccibn eon rojo, áprnetren aso-

ciarJos a uná tr¡É¡yor part icipacibn relat iva de los conos verdes.

§egtrn 1o obEervado, ésto se traduee en una ¡nhibicibn de las

respur*stas inducirjag, 1r: qrle demuest ra Ia existenciá cle Llna

acribn de siqno optieÉto de parte de §onos verdes. Esto signi--

f ica a Bu ver er-re las cElulag hori=sntales de t ipo-L reciben

inf 1r¡encias, crotr¡At ica6 con caracterlst icas que hacen pensar tsn

las l'ionizon'taleg de tipo*C eoryro ryrediadorae de euta accibr¡.

En este eontexto eE irrrportante reviEar la relacibn

de estas e&1lr1as con 1otl elenrentcls ryráE proximaleE de la

ret ina. J'an'hc) eI1 Ia c:ürrpa ( lianeko & Tar]ribáná, 1983 ) corro Én

eI per dorado { }ianeko, 197C), 1?'73 ), la act ividad de las

céIr,rlas bipolar^e,s, sl bien aparece segregada en r-rnidades con y

§i11 calor oporirlncia, t*s dorvrirtadag por Lrlta átrcibrr cent ral cJe

cor¡rrE l'ojori.. Estudios ff¡orfolbgicos revelan poF 5u pat'te, que

1 os p rot:ero de b i pro I a rerl s,e correct an ¡: r'ef e nent ery¡elrt Éi con est os

ryrisr,yros coIToB i Stell et e1., 1167 ) y que lasr s,inapsiB di*

¡'ectag con r&1u1as lrori:ontales si€: circ:r-urscr'iben a nnidades de

1a cap*r rvr&:; exter'na i Fartlre, 1981 ], clorl toda prr:babilidad de

tipo-L ( Hasliirv¡otr¡ et a1., 1976 ). Por otra parte, Ia estimu*'

Iacibn eléctrica de c&lu1as de tipo-C, i1o nrodifica 1a acti-

vrdad de brpr]lares vscir¡¿ts ( Toyocla & Torroraki, l97A ).

E st o* ant ecede¡rt es ryrr-(eg,t rsrn sr 1 as c& 1¡;r 1at; b i pn 1a reg

€r|"r lelacrbr¡ drrecta sblo c:olr conos roJos y hori¡ontales de
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t rpo*L. CorlsrrJerando qr-re estar¡ céIr-rlas c1e cl ispnsiribn radial
ciolr ei cailátr obl igacJo de* 1a fstor¡.Bspr-rÉsitsi§, ltac:íá elert¡entne

rY!á§ proxirraleg cJsr 1a via visr-ta1, ss de espErar Lr¡la ir'¡ter'*

ve¡lcibn¡ all)'rr{ue Eea indi rerta, de lc¡s cor¡r¡s vFrdex y a¡lr}es,.

5te11 & Liql'¡tfoot ( 1975 ) ryrüst¡'á¡'oI'¡ qLre egtos coilosr son

[]]'Bt;ínáptiñcts t;blo ñ lror'irc¡rltales rrom&ticr§. En sste canteNtr¡

r'etsul ha enters¡yrer'¡tel ra:cnahle trlrest ¡'a proposicibn del c¡ ue 1ax

c&ltr1as |¡ar'írorrtale:* de t ipr:*L rel:ihen inf luencras de Ias rJur

tipo*[, participánrJo de es;ta rytane¡'ñ e]l la at:tividarl cc¡]or*

opanente qLre se r:bsarl.va c?I'l las c&1r-rlas¡ hr¡:oIare:;. fn este

esqLte¡Yra? I a d igct'iryrinaci hn espect ral ge sabrepone f:ü{rrB Ll}'tir

dirvrensi.bvr acJ¡.riüná1 en erI prors¡so de cJeter::cibrt drs ob¡etr:r,

[r;ta e,strategiá evolr-rtiva apáre*r:e prarticurl¿rr"r¡er-¡te aderr-rada i*

las exiqen[:icr¿5 rJel rredro vist.r¿r] de 1,¡ (.:i¡l.pÉr.

Froblerytas y adaptaciones de 1a viEit¡n:¡uhacu§tica

Hl rvrundo visible ha¡o eI aüua pre*enta un ásp*Étü

G¡Eencialrrrernte difÉrellte a1 csnoÉido:lobre Im sLrpÉrfisiÉ'l srr

tods su vollr,y¡en sR distr^ihnye r(n qran ntrmero de f,orrnas vivren*

tps que, ifieidefi cJi re*taryrentB *iühre xr"rs prsfliedadss. bpt lcaa,

corrro la turbidÉu y el lndice rJe ditipersibn. §dervr&*, las rapáf*

terlst inas de t ránsrtrisividüd del aglrá redr¡cen el BEpBst rü de

radianria 6 ufiñ banda qr-re s.B hace lvrks ertrecha r§Ii la prnfun*

didad, En rln ¡vrerJia con es.tas cractertst ieas bpt ieas, la püs¿*

bi l idad de, detertar oh¡etüs sÉ vÉ reducida pür Ia rori jLlgsüihn
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de dos factorÉsl e1 alto -qrado de tur'[:rdni, riue atenua rApr*

dar¡ente 1a 1r:: con tra dit;tarlcial y 1as refle¡xiBr1Érs difusas que

van gunrando a la luz de fondo t.rn espectro id&¡rticÜ al der &sta,

clilr-rye,nda 1a 1r¡¡ rerfle¡ada pÉr el c¡b¡eto üor'"¡ le cüilEiüuierrte

p&rdida del contraste.

En e1 caso part icr-rlar de los ciprlnidos ss cunf igLira

Lrna selr iÉ de rasgos revelador*es en 1a arJaptácibfl a estos

probieryras, En e:,'t.os fJeces exit;te Lrná clal'a dnr¡rna}leits de los

ry¡ecánisryros riülrf;ihles aI rojoi par-á el pe¿ dorado todas lag

lrelr,n'orlari retiniár'iñ:l deperndientes de conüs sr:Ir afectadas por Ia

poblacibn sensibler á larigitr-rdet; rJe or¡d*r largas ( §pekrÉrj§tÉ

et.. á1,, 197?; Naneko, 11173 ). Esta rona del espectro es de

esicása intensidarJ basr: e1 aq¡ Lra, Fero tarvrbi&n lc¡ es en cn.tr¡to a

reflexiones difusas, por la qlre C]er'rá de 1.1 :3LrpE¡'fit:ie, en el

[?.:€r ]rüri:otrtal, 1a detercit¡n dt: ob¡etora roll e*pert ro de

refler:t;a'rriü plarrn r:s acentlrada pür 1a reflerrbr'¡ tJe lur t'újá1

¡roLrr'r.* tlrr el ruritút'ÍrR, f:rt:trte a &sto, 1¿i c:nnflr-tenria cle prü*'

{:c3$üs 5f-"r¡Iirt¡1es a lorrqitr.tcJ*s rje clnda ¡y¡É(Jrá:" y' col^tñ*, Á t r*rv&s

dr¡ ¡-rnrclades de ar:'t ivida¡J opcint*r:tr,,, ret;rrl ba alt;rrvrerite ventéi,¡t)scl,

V¿r r{ue prJrrrri'be rur¡l;roIar' 1a h¡¿rr"¡rja e:l;¡t*:rtral rjr¡r.[ r-,i=rtE¡rr',:r

rJeitertar do¡v¡¡,riante y t.Lr ¿3v6¡¡1fr-ra1 poterrri:r.rribn $r11 r'rHitgn dt*

rlcrt tt r'ac:i l:rr.

Rango dlnárnico y deteccibn

Ei ¡ an{-Jo de i 1r-rryrinaríbri Él}'¡ firrtt oFrErerfl 1op; d; fu'¡-er¡tet=

grSte¡yras v1s,r.t§1 1ü}§i, alr;¡n;a *l rvr&* dt* sr.Ét*1 r-tr¡rrjadegí lnqa*
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t'ltmicas, üor¡siderandcl desde 1a ter¡¡-re I r..r¿ de r.rla nocl¡e sir!

l¡;na ha=ta 1a rje un dl.a de suI radi,arite. ftrunqr-re lá ry'áyorla cle

los orqár1 i.tirno§, no está art iva dent rn de t*ri arvrpl io ¡'aliqo, At;te

sLtpera er1 varios ordenee eie rragnitr-rd a1 t:trbrer*to FBr e1 ntlrviü

bptico. Las rálnlas ganglionares, psr 1¡ry,¡.taciones propias cJr:

1a frsitllogla ceIltlar, r'lo responden cún ryrdrs de 1(tü espigs§i €}n

1{rt-l n¡s, ( Nr"tffler', 1S53 ). Es derir., r-rytá fibra del }.}envio

bpt ico no pr..t€,de t rarts¡yrit i r rr¡as rje 1i¡{) ilivelesi ciiscerni t¡1es en

t-t¡"t intel'valo rje 1(l(¡ rvrr, 1o r{LtEi f;B tr';rrjui:'ei en Lrn r.a}lqu cJír^i&rrric-'o

regtríngido a dr:s. unidades lnqarltry¡ic'á*¡, La deter:rrbn cJe

ob¡etas depende de la capacidád pára disrriryrirlát $l(pt*rfrüies,

visi blt*s ryra$ rjr-ie de l* v"*l c¡rüt:it]n de 1* s,n¿-r'fi1¿l ladiante, cJe

rYrát'lcll'á que es.ha l*e*st rii:ribrr, pili' Croilici.d j. I' r^:oyr (jI r*lrg* dg

vat'iaciRnB:í natt-t¡'ale:* cJe ref ler:tfrnri.c'r!'? rtü tJcbel*l;i :ii1 i{:i.¿l i r tiri

r-llle1 ff¡ñyt¡r L i¡rrit'¡rr bil.

HI procesfi de detercibn visnfr1 tre iniei.i¡ son 1a

fotütransduerihn, que depende de 1a energia irirídents, Lu*g*

del. coffiple jc, §iEteryrü rleurünal, qr-re es 1a rst inar est& e1 rlÉrviü

bptico, euy& activided refle¡a 1a f,or¡yra ÉI'| quÉ ln* ob;etCIsi

vísibIe rtrCIdifieavr al. trspeetro r;rdia¡rte. §ste prüceÉir der dife*

rÉficieribr'¡ r¡*s.Lr1*a de Iatl interárciüI1es antaqhrirs's **nt re 1*rs

caderrag rteltrr]nale.s. de fJr.ii,F!l.ll"ili hii raclr *rl {fotmrere*p*or-

hipolar*gangl lonar) y l*g thrrrin*s t.anga*n*iale* qne inttl*ngrarr

La sc*ividtd de la* prirrrÉra§ {hsri¡antales y rrrrñürinas) " Hsta

particulür orqárti:.ecÍl¡¡'r t"§? ír,si¡r'[ie,sta $]t r*1 ciex¡rlrri*liy¡.É*]r{.:i,.r

gstlre el Éjü? der 1a:;:ir-rt¿:¡r:;idail*r, dar 1a'; r..:r-rr-v{** I-R y d* .1 r¡s



{Jrí

u¡yrhraleg tJifmI'e¡lciales de las nsr-tr{lr¡di[; 'r'adrales r]o]r 1*ll

váriaeiones de i1r-trvrinacil¡¡r de fr:¡ndo. L.a ar.tr\lidürcl se ly¡gntien€s

asl cetrtrada efi 1a ronñ dt* rrrayor- sÉrnilihilidad difErLr¡lrial

{ Byzov &- }trlnesrova, 1,971 ).

En retr¡'rás ryror¡or"'r'ü¡yrhtic¿i§i7 1a at.'cifun rJirer:ta de* 1$:;

fotorre,ceptúres sobre las r:á1r-rlas br[]$1at'es trs i¡-rl-¡iL¡rda pnr'

las c-élulaE hc¡r'i;onta1es, clrya artrvidad re:iLr1t¡r de Lifid inte.*

gracibn sobre Ltns& a!'§ret exterrs,a" [:iir esLtl pr'rJ{:esi.c}, 1a ra,:lpr.tetx;t*

rle 1a c&lu1a bipolar refle¡a 1a drfrs¡'elrcxÉ\ enhre la 1r.r: ir"ir-'i*

rjente e}r G!1 cerit ra de ÉLr eBryrpo recept ivo y e*1 ¡rivÉ, 1 p¡'orrrecj i ü

de ilLtrrinaribn ( l,jerblin, 1.9'7^7; liri¡'trvcft:;cir¡ r*t Hl", L'J§l ). E1

cáEo de 1a* ¡*et inf,s t ri{:r'üryrht ic.l!i l'evit;ter ryr¿lyo }' ('o,!rpiie3 idarJ;

ror¡trariarrrgrrtg á 1o qLte se pndrla t*sjpEr'ar'? L,r r¡i-'L.rl¡r.l rje r:*ul¿t

poblar:it¡r"¡ dr: r':ünGE r)o ri!j. ryrcj{-Jr-(1¿itj¿:r L}{iI' ,lh:v¡in,,,rt"; cje c:&ii-ti¿¡tl

ilnrizc¡ntales (:or1 $alrriri¡rlrrl ades es¡ler:t.raier:: uir.JLt.ivÁILtntÉ*:!. Ir'¡

1a cápa plexÍ f or'¡yre el<tei'iia de gstas t'e1- ir.r;i:.;., nc.rr-r!'r'ri r-tl'ici Ee,",jrt**-

qJarltrn de 1a art i1¡iclarj elr'¡ rJi.ft'¡r'r.:¡:le*s L r.!itlr:i ci ¡x c,:*1,-t 1*:. ht:¡' j.;t$r1-

taleg. C,g,yro Íael ha',.iÍ.tü, l¡r* dt: tr[.rú*l- * ti*, ir.i¡r¡i¡it¡';rt::i ard $ui.¡

¡.e§,pOt1*¡ah'}lr*;, fr{,iür-l{:jj-rrIrY'§}trtt:, t]É r.tr! pI'{:rr-tr:::i(i r.JE: ri i'rLtjqI'ñr:r.br'i,,

rrrrsintrafi r.i Lrg ]a:i der tipa ilJ o c:).'ú,fr&tit:d\si i't:*¡.rt.tltdet: rt ¡-iJ1ir{j.'r.t}}'it-jrü

drfefÉn(]ral*l:; cjs: .l.a ii{:t iv.ir.J¿tcl rjs* (:'i,irtr,-. r-.{iri |,k}r}lJ¡.[:;:1 i¿:! *cle¡*

er:pertrales* digti.nt;ls, tiigrrLJr.¡ .;..0ir-¡ 14., i'¡l¡ii;,r*r¡t,*1ul*. r1tl trp*--1...

lae qlte rnterac:t¿iiin di r'*r:trtrr,§.iltr: coi'l .lns t:d:i,-t1¿lr t.ri¡'rrilaru',;.

De est á iyralle i'a? sn l as rst i ilás ron si i st efr&§i {Je

piB¡rrentos ,ylLrlt ipIes, 1a ñrt ivicl arJ fler.rrüriñ1 no sblo ptrsñ pCIr sr"t

,yragnitud" sitrü qLie tanrf:i&n púr B1 rorvrponentB crüryrát ics que
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deper"lde de I a part icr-tlar o rdena{:i &}'} de sus elerr¡ent os e,l'r

relari&vr cotl las $ensi bi I idades espe*t raJ.es. En las ¿nterñ§-

riüneÍi antaghnicas ent re n§*Lrrfinñs rac! ialex y tangen*iales,
eI}te rarnponerrte intsl'vj.er']e Bn 1a ry¡arrteneibn de r-rpa rierts
cchere¡rcia ent re amhos eler'entns, La irrtegrari bn de 1a act ivi*
dades de cál"r-rlas de t ipo*fr y las de t ipn.*L r:§r.rsiste, plreg" en

quG* estae hlt irvrae ssoH nrcdr-rLaclas rrsrrat iearrente antesi dE

§ jE,rsÉr slr ácciby'i inhibitpria *ohre la t rnnEr,isibn

fot s rrerept o r*hi po I a r,

Cornent a ri 0s f i na 1es

L.ot; ¿¡nt.; etrecle¡rtes; ¿:rt:r..rryrr-rl;lrjnE tllt 1a pr*er*eirte te:,.iqr

giitr-r*¡r a 1a c-'é1r.r.[aE ],inr.i:nrrtaler, rJe la rai.$a ñr.] FI corrtextn rJn

1a opltirYrit:át:ihri rJe'1 prorrr§$ cJe rJetsrcit¡r'¡ rJs nLr,¡r-,hor:, En es.te¡

errfcqltel oriqitr¿l 1, Ia actívidárJ rrorrhtica tJe ].¿c c&$,r p:lr:xifnt"ryrEl

externa átrárerre corY'n Ltrla váriable acl icio..ra1, erl arJaptarihrl a

lmg r.lrahleryras de 1a vir:ítln sr,rharr-tát i.ca, y r-1c) cor,n oh¡etu

vi sLtEtl en s. l. ñ r'¡r-t¡?t;t l'o etttender', eI vEr iI')§iis;terrteryrente ¿i

estagl c.É1r-rLa:: §nrrre Ias responsábleg rje r_iil Frocesc cle rorJi ñ;-

cac:i hn cromht ir:a PIt prl!'p!3 oponente-E clo¡t illridelteia r?rr 1a

perrepe¡.hn del t:'olor, E§ r..ri"t obet&culc iry,portarrte err eI av&I-!cr?

de este earyrpo { ',,q*ase Vision Resr**rc}r 198I, num. l l }.

En ell r:nntext o ¡rropr-rent n, I a $ rq§lti ¡aci ün relnt rn*

pÉf ifx¡'ia de 1a col.or oporlenn'ia cle net.rl't:rlfrg retiniani*§ de

rlispor',irlbrr radí*1, EIB 1a ffralrifeEtar:ihyr de la col'lriistenc::j.a
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r¡'BiYr&t ic:á de 1a acc'ibn antaq¡briica e¡c*.cide por' los elervrentoEi

tangenciá1e§. Ile egtta,y¡strie¡'ü? párá LrI'¡á de'te*nibn cliferenrial"

1a artiv¡dad rje lact célr-rl¿rs LliI)ülare-s y q6nnqlian¿r¡.És si$ rela.-

tiva a u¡r entó¡'r"ro t¡'ivariarlbe, c?§i tltlrir', r.it*¡:tlr'rclrer¡te:' eJe¡ Ia

actividad cle 1as tree ¡:ohlc,rrxc,nes de r-'oilo§r y el car"hc:te*r'

rolor opnnentt* de etatas utrrid;rrJeg tls lehir-rlt¿rcJr¡ cJe Ia i¡rttrraÉ*-

cibn diferencial ce¡rtro periferia y ¡'-ro corren.ponde a Ltna fsrnra

part icr¡lar de rndi f irarib¡r del r]an¿r1 en e1 que part rc.í püil.

Par otra parte, el ['iec]rü cle c.l Lrsr la:; c&1r-r1*s, hürrroÍ1*'

tales de tipo--L Ei$Il afectadas por la ¿{r:{:ibr} de unicl acles

crorvrAt iüas¡ al ü¡iÍiff¡o t ierrpo que ñpár'Éi:tl11 involucracJa$ §nl'r 1a

ge}-reracibrr de lns l:iárss c,fronei'¡tt?sl rJ* 1as t;pr:*C, §LrqitÉre qilÉr

dentrn de1 ff¡1Ííryrü (]o¡yrpart;rr¡e*ntn c§].,..r1ar'¡:r.rf.jcieil dr::i,a¡-rollarE}üi

diferentÉ:§, ¡'iivE:le6 de rrrteqrar:rl¡il, [..:¡ho pÉr'',yrrtirl"r riüiyrt]r'i-arl(iÉt

ia exi*tenrr* cJe set-rrJLiprgry,Hy'ttc!l, y otrar; t'-rilr:rnnels ei;¡:elrir"'rItrs,

er¡ rrila di$trrbr-rrrh¡l r1o rsn.[eL]ti'1t:::.a clil] potenrrai tju l.rti

c:&I rri. as hn r r r0t-it aIe:r.

ljn avrflr§ §rayol'? reqniere de r-rr'¡ estr-tdio detal lado de

eonect ividad en c{Lrs EÉ pueda es;tablÉctsr clarar¡ente *§n qu&

ele¡yrentas hacen si|lapsis 1as r&lr:l.as horixüntales, E*spsÉía1-

ryrente Las de t ipci*ü" La dif icr-r1tad üráyor radí{:a e,$ l*B*ür¡o*er

clases fnr:cior:*1es n:on e1 siolo ex&,rv¡en rno¡'fo1&gi*c, §n §$t§

:;entido 1a rr¡arcáritln intracelr.tlar c:otr pErüxid*sa tHRp) esi Lttlñ

poderüsá herra*rierltá? pe¡'o s¡-r ler'rta eltf usibrr en he,t ratEi'rtror,

1e i,npifje alcanxar lax rarTrificaciüne6 rvrA:¡ finas y alm¡adax;

dÉntrg ü{3 i¿lg tir*rvr¡:n* :r#rf}r-tL,rgitr.'{¡ pio¡' 1a pf'Llpii}}-'r.ri;::rüi] .1!-r vrt¡''r¡"
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El desarrol lo de la técnic-a de relgist ros it.t vivs red¡-rce este

problervra, ya que perryrite recuplsr"a]'El arrr¡yr&l de:lpr-r&s de uná

sesibn de registros e inyeeeioneE pára e§.perÁtr la ryrieracibn

trangináptica de1 rrrarcadar; ésto perryritirla identifican

ci rcuitüs neuronales asoeiados a La act ivídfld reqist rsda FRr

el rYricroelect rodo.
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