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Excelentisimo sefior presidente.
Excelentisitnos sefiores académicos.
Sefioras y sefiores:

Quusiera disponer de una pluma brillante para poder expresar a esta
ilustre Corporacion, en un pdrrafo emotivo, cudn grande es mi agrade-
cimiento por haberme llamado a ocupar un puesto en este estrado. Por
desgracia, mis menguadas dotes literarias me impiden exteriorizar de
una manera satisfactoria ese sentimiento. Tras fracasados intentos, he
llegado a la triste conclusion de que para expresar mi gratitud me tengo
con contentar con un sencillo «;muchisimas gracias!». Estoy seguro de
que ustedes, que han mostrado tanto benevolencia para conmigo, ten-
drdn la amabilidad de adornar esas escuetas palabras con la elocucion
que yo no he sabido darles.

Sucedo en la medalla niim. 7 de esta Academia, al ilustre gedlogo don
Primitivo Herndndez Sampelayo, que ha dejado en la Ciencia de nuestra
patria numerosas pruebas de su sapiencia y de su enorme. capacidad
de trabajo.

Antes de dar comienzo a la lectura de mi discurso quiero dedicar
un tributo de admiracion y afecto a mi insigne predecesor.

Aunque madrilefio de nacimiento, a Sampelayo se le podria conside-
rar como gallego de adopcidn, pues desde que entré en Galicia, como
ingeniero de minas, se sintic cautivado por esa region, y a su estudio
consagré los mejores avios de su vida y un gran niumero de publicacio-
nes. Entre éstas quiero hacer una mencion especial de su discurso de
recepcion en esta Academia, leido el 5 de diciembre de 1934, que lleva
por titulo «Geologia Gallega». Este discurso viene a ser como una sin-
tesis de sus estudios. En sendos apartados expone la morfologia, la tec-
ténica y la mineria de la region, pues su condicion de ingeniero le lleva
no sélo a cultivar la geologia pura, sino también la aplicada. En este
respecto hay que destacar la magnifica obra en tres tomos «Hierros
de Galicia».

Pero no sdlo de Galicia se ocupé Sampelayo. Casi se puede decir
que ha realizado estudios geoldgicos en toda la Peninsula y hasta en
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el Norte de Africa. Asi vemos en su bibliografia trabajos dedicados a
los criaderos de hierro de Asturias; a los yacimientos catalanes de bau-
xita; a las minas de mercurio de Almadén; a los esquistos bituminosos
de Ribesalbes, en la provincia de Castellon; al criadero de Moncorvo,
en Portugal; a los fosfatos de Tiinez, Argelia y Murcia; a la hidrologia
subterrdnea de la provincia de Alicante; a los arqueocidtidos de Ifni, y
a los vertebrados fdsiles miocénicos; pues Sampelayo fue también un
eminente paleontdlogo.

La falta de tiempo me obliga a reducir esta semblanza de mi prede-
cesor a las pocas lineas que habéis escuchado.

Pasemos, pues, a la lectura de mi discurso, que lleva por titulo:

«El mundo sensorial del hombre y de los animales.»



EL MUNDO SENSORIAL DEL HOMBRE
Y DE LOS ANIMALES

I. RELACIONES ENTRE LOS ESTIMULOS Y LAS SENSACIONES

El conocimiento del mundo que nos rodea y del que formamos parte,
por medio de los érganos de los sentidos, plantea una serie de graves
problemas de extraordinaria complejidad. Problemas anatémicos, fisi-
cos, quimicos, fisiolégicos, psicolégicos y filoséficos. Dicho esta que
no tengo la osadia de pretender resolverlos.

El principal problema fisiolégico y psicolégico que presenta el cono-
cimiento del mundo por medio de los drganos de los sentidos, es la
misteriosa aparicién del fendmeno de la sensacion, que, como se sabe,
es el acto elemental de la conciencia.

El aspecto psicolégico del problema es, por el momento, al menos,
imposible no ya de resolver, sino incluso de plantear. En cambio, de los
procesos fisiolégicos y del sustrato anatémico en que dichos procesos
se verifican, tenemos ya una gran cantidad de datos. Pero, por desgra-
cia, esos datos no nos acercan gran cosa a la resolucién del problema.
El estudio de los procesos fisioldgicos de la sensibilidad nos lleva a la
conclusién a que habia llegado hace mas de cien afios una de las mentes
més considerable de todos los tiempos, €l gran fisico y fisi6logo HERMANN
voN HELMHOLTZ. Esa conclusién es la siguiente: los érganos de los sen-
tidos no nos pueden dar un «retrato» del mundo que nos rodea. Nos
proporcionan tan sélo «signos», con los cuales nosotros construimos una
imagen coherente, pero mas o menos incompleta y mas o menos falsa
del mundo real. ' o

Los estimulos del medio, cuando impresionan los ‘érganos sensoria-
les, no producen de buenas a primeras las sensaciones. Determinan tan
s6lo un fendmeno fisioldgico, llamado excitacidn, cuyo rasgo mdas im-
portante es la aparicion de un estado de electronegatividad, llamado
potencial de accion, que puede registrarse mediante galvanémetros ex-
traordinariamente sensibles; por ejemplo, los oscilégrafos. Este estado
de electronegatividad se propaga por el correspondiente nervio sensitivo
hasta el sistema nervioso central. Esto es Io que se llamé antaiio «co-
rriente nerviosa»'y hoy se llama impulso nervioso. El oscilégrafo per-
mite seguir el curso del impulso nervioso registrando el paso de la onda
de negatividad a lo largo de las fibras del nervio sensitivo. En la figu-
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ra 1 (pagina 18) puede verse el aspecto que tienén los oscilogramas. Las
«puntas» que le caracterizan llamadas espigas (en inglés «spikes») re-
presentan los potenciales de accién. En esta forma envian los érganos
sensoriales al centro nervioso el llamado mensaje sensorial que contiene
la informacién sobre el acontecimiento estimular.

En el sistema nervioso central los mensajes sensoriales son «elabo-
rados» y, eventualmente, transmitidos a diferentes centros. En la mayo-
ria de los casos, la elaboracién final de los impulsos centripetos deter-
mina la creacién de otros impulsos que se propagan centrifugamente,
por los llamados nervios efectores, a los 6rganos encargados de dar la
respuesta del organismo a las impresiones recibidas. Como es sabido,
estos actos involuntarios (y generalmente inconscientes) se llaman actos
reflejos. Mas los 6rganos de los sentidos propiamente dichos estan re-
lacionados, dentro del sistema nervioso central, con los centros senso-
riales primarios de la corteza cerebral y, cuando los impulsos originados
en los receptores llegan a esos centros, determinan sensaciones.

Nuestras sensaciones son sumamente variadas. Un gran nimero de
palabras de todos los idiomas designan sensaciones, por ejemplo, azul,
verde, rojo, frio, caliente, dulce, salado, etc., etc. Todas estas sensa-
ciones son sustancialmente diferentes. Pero es facil notar que aquellas
sensaciones que tienen su origen en el mismo érgano sensorial son, por
decirlo asi, parientes. En 1879, el gran HELMHoOLTZ dio el nombre de
modalidades sensoriales a las categorias de sensaciones caracteristicas
de los diferentes érganos sensoriales. Y designé con el nombre de cua-
lidades sensoriales a las sensaciones diferentes producidas por la estimu-
lacion de un mismo érgano sensorial. Asi, las sensaciones' rojo, verde,
amarillo, blanco, etc., son de diferente cualidad, pero pertenecen a la
misma modalidad (sensaciones 6pticas). Lo mismo puede decirse de las
sensaciones amargo, dulce, salado y agrio. Son cualitativamente diferen-
tes, pero pertenecen a la modalidad gustativa o sapida.

Tan maravilloso como el fenémeno de la sensacidn, que se produce
en lo recéndito del cerebro, es el fenémeno de su localizacién en sitios
determinados de la periferia del cuerpo, y el de su proyeccién al mundo
exterior. La sensacién amargo la localizamos en la lengua; el frio que
sentimos al tocar un trozo de hielo, lo localizamos en la mano. Pero el
tafiido de una campafia, o el fulgor de un reldmpago, los proyectamos
al espacio, mas o menos lejos de nuestro cuerpo.

Es el fenémeno de la localizacién y de la proyeccién de las sensacio-
nes el que permite al hombre y a los animales el tener un cierto cono-
cimiento del mundo en que viven. Empieza ese conocimiento desde el mo-
mento mismo del nacimiento, y todos estamos conformes en que el cielo
es azul; los prados, verdes; roja, la sangre y la amapola; blanca, la nieve
y la azucena; negro, el carbdn; dulce, el aziicar, y maloliente, la carne
putrefacta.
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Pero, ¢hasta qué punto el mundo creado por nuestras sensaciones
es concordante con el mundo «real»? ¢Hasta qué punto las sensaciones
que se presentan en nuestra conciencia son la manifestacién fidedigna
de atributos inherentes a los agentes del mundo exterior? La amapola,
ces verdaderamente roja, como nosotros la vemos? ¢Es roja también
para la abeja que la visita? He aqui unas preguntas cuyas contestacio-
nes s6lo pueden emitirse después de un detenido andlisis de los fené-
menos sensoriales.

Este analisis supone la consideraciéon de una serie de fenémenos
fisiolégicos, a saber: 1 Establecer la relacién existente entre los or-
ganos sensoriales y los agentes estimulares que les afectan. 2.° Esta-
blecer en qué consiste el fenémeno de la excitacién. 3.° Desentrafiar el
mensaje sensorial. 4.2 Descubrir las relaciones morfolégicas y fisiold-
gicas que se establecen entre las células en que se verifican los fenéme-
nos de la sensibilidad. 5.° Finalmente, establecer el significado (obje-
tivo o subjetivo) de las sensaciones que se originan.

II. RELACIONES ENTRE LOS ORGANOS DE LOS SENTIDOS Y LOS
AGENTES ESTIMULARES

La simple observacién vulgar indica que cada 6rgano sensorial esta
organizado para recibir o dejarse impresionar por una determinada mo-
‘dalidad de estimulo. El ojo —la retina— se impresiona por las radiacio-
nes. luminosas; el oido —el 6rgano de Corti— por las ondas sonoras; la
membrana pituitaria, por ciertas substancias volatilizadas; etc., etc. Este
hecho fue expresado por el gran fisiélogo aleman JoHANNES MULLER,
diciendo que cada érgano sensorial tiene una disposicion especifica para
ser impresionado por un estimulo adecuado.

Pero, ademas de esta excitabilidad polarizada, los érganos de los sen-
tidos conservan una excitabilidad general, en virtud de la cual pueden
ser excitados por estimulos inadecuados, es decir, por estimulos para los
cuales no tienen organizaciéon idénea. Lo sorprendente, en este caso, es
que los estimulos inadecuados no deierminan en el sensorio las sensa-
ciones correspondientes a ellos, sino sensaciones semejantes a las que
se producirian si el 6rgano en cuestién hubiera sido estimulado por el
estimulo adecuado. Asi, por ejemplo, la excitacién de la retina por la
presién determina los llamados fosfenos, o sea, rafagas luminosas; la
presién producida en el oido por flemas catarrales o por un golpe, o
por estimulacién mecanica del conducto auditivo externo, ocasiona zum-
bidos; los puntos de frio, estimulados con una punta metalica calentada
a mas de 45°, nos produce una sensacién de frio (frio paradégico); la
excitacién mecanica de la punta de la lengua produce un sabor ligera-
mente agrio.



He aqui dos sencillos experimentos bien demostrativos. Si, teniendo
cerrados los ojos, presionamos con la yema del dedo meifique sobre la
regién nasal del parpado superior de un ojo, se verda aparecer en el
angulo temporal del mismo ojo un circulo luminoso. Si tocamos ligera-
mente la punta de la lengua con la punta de un dedo notaremos un
sabor ligeramente agrio, como si la hubiéramos tocado con un pincelito
mojado en zumo de limoén.

Estas observaciones condujeron a JoHANNES MULLER (1834) a enun-
ciar su famosa ley de la especificidad de los sentidos, que puede formu-
larse diciendo que cuando se estimula un érgano sensorial por un es-
timulo cualquiera, adecuado o inadecuado, se produce en el sensorio
una sensacién de la modalidad caracteristica del 6rgano estimulado.

La aplicacién de los estimulos eléctricos ha dado a la ley de JoHAN-
NES MULLER un sélido punto de apoyo. Nosotros no tenemos ningin 6r-
gano especifico para detectar la energia eléctrica. Por tanto, la energia
eléctrica no puede provocar en nosotros una sensacidén especial. Pero
esta forma de la energia puede actuar como estimulo inadecuado en
todos los érganos sensoriales. Pues bien, cuando se estimula el ojo por
una débil descarga eléctrica, se provoca un fosfeno; si se estimula el
oido se obtiene una sensacién acustica; si la piel, sentimos como un
pinchazo (si se trata de un choque de induccién) o un cosquilleo (si se
trata de una corriente alterna); si la lengua, percibimos, ‘ademas del
cosquilleo producido por la estimulacién de los érganos tactiles de la
mucosa lingual, una sensacién sdpida.

Como vemos, las sensaciones no dependen realmente de la indole de
los agentes estimulares que las originan, sino de las propiedades de los
Organos sensoriales. Entonces, éstos pueden definirse como dispositivos
organicos, cuya activacién desencadena una determinada modalidad de
sensaciones. '

Ahora bien, como las sensaciones se producen en los centros senso-
riales primarios de la corteza cerebral, es evidente que, desde el punto
de vista fisiolégico, un érgano sensorial no es sélo el «receptor» de los
estimulos adecuados —el 6rgano sensorial anatémico—, sino que forman
parte de €l la via conductora centripeta, vy el centro nervioso en el cual
la excitacién origina la sensacién —el «centro sensorial»—. Y es la na-
turaleza del centro sensorial la que da a los érganos de los sentidos su
especificidad. El receptor no hace otra cosa que transformar ‘los es-
timulos que recibe en impulsos nerviosos. Estos tienen todos las misma
naturaleza fisicoquimica, es decir, carecen de especificidad. En este res-
pecto, la relacién de los estimulos con las excitaciones respectivas es
nula. Esto se ve muy bien en los estimulos térmicos. No puede caber
duda de que no es calor ni frio lo que se propaga por los nervios sen-
sitivos desde los puntos de calor y de frio de la piel’ hasta los centros
cerebrales en los que se producen las sensaciones térmicas correspon-
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dientes. Tampoco es luz lo que corre por el nervio dptico, etc., etc. Sélo
al llegar al sensorio adquieren los impulsos nerviosos rasgos diferen-
ciales y se manifiestan en las distintas modalidades y cualidades sen-
soriales conocidas.

El gran fisidlogo ruso PauLow denomind «analizador» al conjunto
organico formado por un receptor de estimulos, el nervio sensitivo co-
rrespondiente y el centro sensorial de la corteza cerebral en el que se
originan las sensaciones. '

La relacién existente entre el componente inicial y el componente
final de un analizador ha sido puesta de relieve por el fisi6logo aleman
Du Bois ReymonD de la siguiente manera: Si se consiguiera comectar
el nervio actstico con el centro visual, y el nervio éptico con el centro
auditivo, oiriamos los reldmpagos 'y veriamos los truenos.

Asi pues, la relacién del mundo de las sensaciones que puebla nues-
tra mente, con el mundo de agentes estimulares que pueblan el mundo
real, es demasiado alambicada para que podamos considerar al mundo
sensorial como una réplica fidedigna del mundo fisico.

Sin embargo, en el proceso de la evolucién del reino animal los fe-
némenos adaptativos han ido modelando los drganos sensoriales de tal
manera que éstos resultan organizados para detectar tan sélo una tinica
categoria de estimulos y para enviar al centro sensorial un mensaje
explicativo. Entonces hay una cierta congruencia entre los estimulos y
las sensaciones, siendo este hecho la base sobre que descansa el cono-
cimiento de la realidad.

Mas el problema que nos hemos planteado no queda resuelto con este
aserto. Podemos seguir preguntiandonos si las sensaciones son realmente
la expresién de los estimulos, o si no son otra cosa que fenémenos sub-
jetivos y, por tanto, diferentes en los distintos animales.

En todo caso hay que resaltar el hecho de que la especificidad de
Ios 6rganos de los sentidos ha planteado a los animales un trascenden-
tal problema, a saber, el de elegir el estimulo adecuado y excluir los
inadecuados. Veamos de qué manera se ha conseguido resolver el pro-
blema. ‘

La manera mas eficaz que tienen las células sensoriales para selec-
cionar un determinado tipo de estimulo es rebajando el umbral estimu-
lar para el mismo, es decir, aumentando su excitabilidad para dicho
estimulo. Un drgano tactil no puede ser igualmente excitable por el calor
que por la presién. Si asi fuera, el animal no podria distinguir el con-
tacto mecdnico de un cuerpo sé6lido de la aplicacién de una temperatura
elevada. A la cabeza de esta forma de electividad estan las células vi-
suales. Los bastones de nuestra retina, gracias al pigmento fotosensible
que llevan, la rodopsina o purpura visual, han llegado al maximo tedrico
de la excitabilidad luminica. SELIG HECHT y sus colaboradores han de-
mostrado, en 1942, que dichos receptores, especializados para la visién
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crepuscular y nocturna (lo que se llama visidn escotdpica), son capaces
de impresionarse por un cuanto de luz. También las células olfatorias
de determinados animales macrosmaticos han logrado grados de exci-
tabilidad asombrosos para determinadas substancias que tienen para
ellos gran importancia bioldgica.

Esta forma de elegir el estimulo adecuado podemos calificarla de
16gica, pues la excitacién de las células receptoras se realiza por el
propio agente estimular. Que la luz excite las células visuales; que los
contactos exciten los corpusculos tactiles; que el flujo térmico excite
los cérpusculos de KrRAUSE o los de RUFFINI, parece cosa natural.

Pero hay agentes que son inoperantes para las células sensoriales,
ya por su naturaleza (por ejemplo, la gravedad o la aceleracién), ya por
su débil energia (por ejemplo, las ondas sonoras). Si €sos agentes son
capaces de estimular a determinados receptores, ello se debe a ciertos
mecanismos mediante los cuales dichos agentes se hacen operantes.

Los 6rganos barorreceptores o georreceptores (estatocistos) se com-
ponen, como se sabe, de células tactiles sobre las cuales gravita el es-
tatolito. Gracias a la pesantez de esa masa, la fuerza de la gravedad se
transforma en presién, y las células tictiles de las manchas estaticas re-
sultan asi, indirectamente, sensibles a la fuerza gravitatoria.

Cosa parecida ocurre en el receptor acustico. Las células auditivas,
que son, simplemente, células tactiles, yacen sobre la membrana basilar
de la coclea, que vibra por la accién de las ondas sonoras. De esta ma-
nera esas células son estimuladas mediante contactos con la membrana
tectoria.

La sensibilidad de las células tactiles de las crestas dinamicas de los
canales semicirculares para las aceleraciones se logra mediante un cu-
rioso fenémeno transformador, puesto en claro por MACH y BREUER.
Dicho mecanismo no es otro que la gran inercia que, como todos los
liquidos, tiene la endolinfa. El mas insignificante cambio de velocidad
que experimente la cabeza, repercute en la endolinfa exactamente igual
a como repercute en un plato de sopa el mas insignificante movimiento
de la mesa. Y son los movimientos inerciales de la endolinfa, en los ca-
nales semicirculares, los que actian como estimulo en las crestas di-
namicas, moviendo las colas de las cipulas terminales. Particularmente
eficaces son los movimientos de tipo rotatorio de la cabeza. Por ejem-
plo, el determinado por la caida hacia adelante a consecuencia de un
tropezoén, o el ocasionado cuando, yendo en automévil, éste toma una
curva con cierta velocidad.

En el sentido del tacto se utiliza en muchos casos ¢l principio de la
transformacién. Ciertos pelos de los mamiferos (los de nuestras pes-
tafias, los de los bigotes de los gatos, focas, etc., los ochenta pelos que
poseen las ballenas en su desnudo cuerpo, etc., etc.), estan destinados
a la sensibilidad tactil. En realidad todos los pelos tienen el papel de
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érganos tactiles mediante el mecanismo de la transformacién. El bulbo
piloso estd rodeado de una rica arborizacién sensitiva que se impre-
siona cuando el pelo es movido. Por su forma de insercién, cada pelo
es una palanca de primer género de brazos muy desiguales, siendo la
raiz el brazo corto, correspondiente a la resistencia. Gracias a esto el
mas insignificante roce en la punta del pelo puede ejercer una accion
estimular intensa sobre las terminaciones nerviosas del foliculo piloso.

Como vemos, en todos los casos en que se hace uso del principio de
la transformacién, las excitaciones sensoriales no tienen nada que ver,
ni cualitativa ni cuantitativamente, con el agente estimular.

La eleccién del estimulo adecuado queda, en muchos casos, asegu-
rada por el hecho de que la estructura del receptor es tal que hace im-
posible que le afecten los estimulos inadecuados. Este tipo de 6rganos
sensoriales se denomina topoelectivo. Las células sensoriales de esta
clase de receptores son excitables por varias clases de estimulos. Pero,
debido a la estructura del receptor, s6lo pueden ser impresionadas por
un estimulo determinado. Ejemplo: las células de los tres receptores
sensoriales del oido interno: manchas estéticas, crestas dindmicas y 6r-
gano de Corti. Todas ellas son verdaderas células tactiles, pero sélo
pueden ser estimuladas, respectivamente, por la gravedad, la acelera-
cién y las ondas sonoras. Su posicién recéndita en el laberinto mem-
branoso, incluido en el hueso petroso, excluye el que pueda estimu-
larlas ningln otro agente estimular que el adecuado.

III. EL MUNDO FISICO Y EL MUNDO DE LOS SENTIDOS

Pasemos ahora a comparar el mundo fisico u objetivo con el mundo
sensorial o subjetivo. Una enorme diferencia existe entre ambos. El co-
nocimiento que actualmente tenemos del mundo fisico es un producto
de la investigacién cientifica de la Edad Moderna. La descripcién de
ese mundo se hace en el lenguaje de las Matematicas. Si le queremos
llamar mundo real o mundo objetivo debemos afirmar que ese mundo
es desconocido del hombre natural, es decir, del hombre enciclopédica-
mente ignorante. Este no conoce otra realidad que la que le ofrecen
sus 6rganos sensoriales. Es el mundo de los sentidos.

El conocimiento natural (puramente sensorial) del mundo fisico ofre-
ce tres particularidades interesantisimas: 1.2 Est4 limitado, o por me-
jor decir minimizado, por lo fragmentario de la informacién que de
él nos proporcionan las impresiones recogidas por nuestros érganos de
los sentidos. 2.2 Estad deformado por vicios constitucionales més o
menos graves que taran a nuestros analizadores. 3.2 Estd modificado
o, dicho con mayor propiedad, mixtificado por la indole, enteramente
subjetiva, de las sensaciones que se presentan en los centros senso-
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riales de nuestra corteza cerebral. Y, cosa verdaderamente asombrosa
e inesperada, las sensaciones enriquecen al mundo fisico dotdndole de
cualidades que en él no existen en absoluto, por ejemplo, esas mara-
villas de los colores y de los tonos musicales.

Estos asertos son, naturalmente, validos para todos los animales
dotados de actividad psiquica, que, segiin toda verosimilitud, son muy
NUMmMerosos.

En resumen: el mundo que nosotros y muchos animales conocemos
de una manera directa, no es ¢l mundo fisico real, es decir, objetivo,
sino «el mundo de los sentidos», elaborado por la mente con los signos
que nos suministran nuestros analizadores y enriquecido con el regalo
con que les obsequian ciertas sensaciones. .

Dada la diversa constitucién anatémica de los analizadores de los
diversos animales y el distinto nivel evolutivo alcanzado por los dife-
rentes grupos zoolégicos, podemos asegurar que cada especie animal,
o por decirlo més exactamente, cada grupo zooldgico tiene su «mundo
de los sentidos» propios, mas o menos diferente del de las demaés es-
pecies.

Examinaremos ahora

1. LA LIMITACION DE NUESTRO SISTEMA ANALIZADOR COMO
FUENTE DE CONOCIMIENTO DE LA REALIDAD FISICA

Lo primero que llama la atencién es que un crecido ndmero de fe-
némenos de la Naturaleza, cuya existencia se conoce gracias a la Ciencia,
no forman parte del mundo de los sentidos.

El dominio de las ondas electromagnéticas del mundo fisico que lle-
nan el Universo se extiende en serie lineal ininterrumpida, desde las
larguisimas ondas hertzianas, emitidas por las estaciones radiodifusoras
creadas por el hombre, y por los lejanisimos radiomanantiales descu-
biertos no hace mucho por los astrénomos, las cuales pueden tener
mas de 10 kildmetros de longitud de onda, hasta las cortisimas «ondas
de los rayos Rontgen», cuya longitud de onda puede ser de sélo 0,005
nandémetro (1), las de los rayos gamma, y, sobre todo, la de los rayos
césmicos, cuya longitud de onda llega a unos 10 elevado a menos 4 na-
németros. En este inmenso campo energético, el hombre apenas puede
percibir mds que la estrecha zona comprendida entre 761 y cerca de
400 nm de longitud de onda, que son las llamadas ondas luminosas en
razén a que en nuestro sensorio provocan las sensaciones de la moda-
lidad sensorial de ese nombre. Poco mas o menos la misma limitacién
se presenta en los animales dotados de sensibilidad éptica. En algunos
de ellos, por ejemplo, en la abeja, la primera regién de las radiaciones

(1) nm (nanémetro = 10—9% metros = m p, (milimicra).
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ultravioleta (de 400 a 300 nm) tiene caracter luminico, mientras la regién
correspondiente a nuestro color rojo no es percibida.

Con relacién a los seres vivientes, el espectro de las ondas electro-
magnéticas se reparte en tres dominios de distinta significacién, a sa-
ber: ondas cortas (de menos de 400 nm de longitud), ondas luminosas
(de 400 a 760 nm) y ondas largas de mas de 760 nm). Las ondas cortas
(rayos ultravioleta extremos, rayos X, rayos gamma y rayos cOsmicos)
tienen un nivel de energia tal alto que ejerce un efecto destructivo
sobre las complejas macromoléculas que forman los compuesios nobles
del protoplasma (proteinas y acidos nucleicos). Sabido es que esas «ra-
diaciones penetrantes» son las responsables de casi todas las mutacio-
nes. Afortunadamente, la envuelta atmosférica evita la llegada masiva
de esas radiaciones a la biosfera.

Al revés que esas radiaciones, las de onda mads larga —rayos infra-
rrojos y toda la coleccién de las ondas hertzianas, desde las del radar,
superiores al milimetro, las de la televisién, cercanas al metro, las de
las emisoras de onda corta, de alrededor de 10 metros, y las de onda
larga, del orden del kilémetro—, tienen un nivel energético demasiado
bajo para producir efectos quimicos y estimulares significativos en los
seres vivientes. No debamos lamentarnos de eso, sino al contrario, de-
bemos alegrarnos muchisimo. ¢No es una suerte inmensa no poder per-
cibir la algarabia de ondas de radio y televisién que en todo momento
llenan el aire?

En menor escala que en las ondas electromagnéticas, se repite la
limitacién sensorial en el campo de las ondas longitudinales de los me-
dios ponderables. Percibimos nosotros como ondas sonoras, sélo las de
frecuencias comprendidas entre 16 y 20.000 ciclos por segundo, como
maximo. Para muchas personas, sus limites son mucho mas estrictos,
sobre todo el maximo, que, con frecuencia, se queda en 10.000 ciclos y
atn en menos.

Mientras ningin animal puede percibir radiaciones sensiblemente
mayores o menores que el hombre, la capacidad acuistica de muchos
mamiferos es bastante mayor que la nuestra; por ejemplo, el perro y
el murciélago. Sabido es que se construyen silbatos silenciosos para
llamar a los perros. Se trata de silbatos que dan un tono demasiado
agudo para ser oido por el hombre, pero que es perfectamente audible
por el fino oido del perro. En cuanto a los murciélagos, sabido es que
esos animales se guian en sus vuelos nocturnos por una especie de
radar actstico (sonar). Emiten unos sonidos altisimos (ultrasonidos) de
hasta 150.000 vibraciones por segundo, y las ondas sonoras correspon-
dientes, reflejadas en los obstaculos, las recogen con sus grandes pa-
bellones auditivos. Ello les permite localizar en el espacio los obstacu-
los y sus presas, que son insectos voladores.

En cambio, para la mayoria de los animales inferiores, el mundo
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es completamente tacito, pues la mayoria de esos seres carecen en ab-
soluto de érganos auditivos. Sin embargo, gracias al reciente empleo
de micréfonos, se ha descubierto que muchos animales que hasta hace
poco se tenian por sordos y mudos, son capaces de emitir y detectar
ultrasonidos a la manera de los murciélagos. La fisiologia comparada
ha deparado curiosas sorpresas de todo género. He aqui un bonito ejem-
plo. Algunas mariposas nocturnas de las familias Noctuidas, Geométri-
das y Arctiidas, poseen dos tipos de audicién. Uno lo utilizan para el
encuentro conyugal, la llamada de los sexos. El otro les sirve sélo para
detectar los ultrachillidos de sus enemigos, los murciélagos. Cuando la
mariposa recibe un estimulo actstico de ese tipo, pliega las alas suibita-
mente y se desploma al suelo librandose de ser apresado por la boca
del murciélago.

El sentido del olfato, como fuente de informacién del mundo que
nos rodea, no tiene apenas interés para el hombre y para los monos,
que son animales microsmaticos. No ocurre lo mismo para los animales
macrosmaticos, cuya sensibilidad olfatoria causa justamente nuestro
asombro. Entre estos animales el mejor estudiado es el perro. El mundo
visual del perro deja bastante de desear, pues su vista adolece de con-
siderables deficiencias. Si el perro conoce a sus amos no es por la vista,
sino por el oido y, sobre todo, por el olfato. El olfato es verdaderamente
el sentido informativo de los animales macrosmaticos. No cabe duda
que el perro tiene del mundo un conocimiento eminentemente olfativo
del que nosotros no podemos formarnos idea.

Los fenémenos magnéticos, tan importantes en la fisica del Globo
y en la astrofisica, tiene poquisima importancia en la vida de los seres
vivientes. Se ha supuesto que las respuestas magnéticas estdn muy ex-
tendidas en el reino animal y hasta hay quien supone que todos los
organismos pueden ser influidos por campos magnéticos. Pero los he-
chos descritos son tan pobres que no merece la pena que les dedique-
mos ni un reglén ma4s.
~ Como vemos, el «mundo de los sentidos» del hombre y de los ani-
males no es mas que una parte, sin duda pequefia, del mundo fisico.
De éste, no obstante, ha adquirido el hombre un conocimiento supra-
sensorial gracias a la inteligencia, que le ha permitido, por un lado,
ampliar la capacidad discriminatoria de sus 6rganos sensoriales me-
diante instrumentos, tales como el microscopio, el telescopio, el espec-
troscopio, el micréfono, la fotografia con radiaciones ultravioleta o in-
frarrojas, o con los rayos X; etc., etc. Por otro lado, le ha permitido
transformar agentes fisicamente indetectables, en otros detectables,
como, por ejemplo, las ondas hertzianas transformadas en ondas sono-
ras (radio) o en ondas luminosas (televisién). Pero, sobre todo, la inte-
ligencia es capaz de suplir el déficit sensorial de una manera asom-
brosa.
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2. LOS MENSAJES SENSORIALES

Puesto que, 1.° los estimulos que afectan a los receptores pueden te-
ner diferentes intensidades, y (en ciertos receptores) diferentes cualida-
des; 2.° los impulsos nerviosos que corren centripetamente por los ner-
vios sensitivos tienen todos la misma naturaleza fisicoquimica (son
impulsos eléctricos); y 3.2 en los centros sensoriales primarios se origi-
nan sensaciones de intensidad y cualidad congruentes con la intensidad
y cualidad del estimulo, resulta evidente que los receptores envian a
los centros analizadores mensajes codificados (o cifrados), esto es, men-
sajes escritos en una clave cuyos signos tienen que estar formados con
las tnicas seflales que las fibras nerviosas pueden transmitir, a saber:
los potenciales de accién que, en los registros oscilograficos, estdn re-
presentados por las «puntas» o «espigas» que caracterizan los oscilo-
gramas.

Entonces resulta también evidente que los 6rganos sensoriales son
estructuras que tienen estas dos misiones: a) dejarse impresionar por
sus estimulos adecuados, y b) elaborar un mensaje cifrado que el nervio
sensitivo (las cifras del nervio sensitivo) se encarga de conducir al cen-
tro sensorial. Por su parte, los centros sensoriales primarios son unas
estructuras capaces de descifrar los mensajes sensoriales codificados.

De los procesos codificador y descodificador se sabe atin muy poco.
Pero del mensaje sensorial que fluye por las fibras de los nervios sen-
sitivos se tiene un conocimiento bastante satisfactorio.

El lenguaje en que estan escritos los mensajes sensoriales esta de-
terminado por una propiedad general de los fenémenos de sensibilidad,
a saber: que durante el breve periodo que dura el paso del potencial
de accién por un segmento de una fibra nerviosa, esta es inexcitable,
sea cual fuere la intensidad del estimulo. Este estado de inexcitabilidad,
subsidiario del de electronegatividad, es comin a todas las estructuras
excitables y se conoce con el nombre de estado refractario. El del co-
razén es tan largo como la sistole ventricular, siendo ello la causa del
caricter ritmico de la actividad cardiaca.

En las fibras nerviosas el estado refractario es mas o menos breve.
En una milésima de segundo los axones de mas rapida conduccién de la
onda de electronegatividad recobran por completo su excitabilidad. Por
tanto, tedricamente, un nervio es capaz de propagar mil impulsos por
segundo. Normalmente, sin embargo, sélo propagan unos pocos cente-
nares de ellos (100-150, las fibras motoras de los nervios raquideos;
300-400, las fibras sensitivas de los mismos).

La existencia del periodo refractario tiene una consecuencia trascen-
dental, a saber: que las estimulaciones sostenidas, por ejemplo, la luz
que ilumina durante un cierto tiempo la retina; la presién ejercida por
un objeto sobre la piel; la presién de la sangre sobre los presorrecepto-
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res del seno carotideo; el calor, o el frio, originan unas excitaciones que
son propagadas por los nervios sensitivos en forma de series ritmicas
de impulsos nerviosos que pueden registrarse por los correspondientes
potenciales de accién, es decir, por las «puntas» o «espigas» del oscilo-
grama correspondiente (fig. 1).

40mm.Hg.

80 mm. Hg.
ik Fig. 1. La accién del aumento de la

intensidad estimular sobre la frecuen-
cia del potencial de accion.
Descargas de una fibra nerviosa del
nervio del seno carotideo estimulada
140mm.Hg. - Hor presiones sanguineas de distinta
intensidad: 40, 80, 140 y 250 mm de
mercurio. La frecuencia de las descar-
gas varia proporcionalmente a la pre-
sién, pero la intensidad de ella es
constante. Las cuatro puntas de abajo
marcan el tiempo en quintos de segun-
do. (Segiin BRONK y SteLLa, 1935, en
E. GEOFFREY WALSH, 1964.)

250 mm.Hg.

Respondiendo las fibras nerviosas a la ley del todo o nada, la mag-
nitud del potencial de accién desencadenado en una fibra nerviosa por
un estimulo, es independiente de la magnitud de éste. Un estimulo sub-
umbralico no desencadena el potencial de accién. Si es umbralico o ma-
yor origina un potencial de accién (una «espiga») de la maxima mag
nitud. Por tanto, la distinta intensidad de los estimulos eficientes no
repercutird en la magnitud de los impulsos descargados por los recep-
tores (la altura de las «espigas»), sino que sélo pueden influir en el
namero y frecuencia (ritmo) de las mismas. Todo esto se ve muy bien
en la figura adjunta, en la cual hay cuatro registros oscilograficos de
los potenciales de accién («espigas»). originados en un mismo axén del
nervio del seno carotideo, estimulado por cuatro intensidades diferentes
de la presién arterial.

De los hechos que acabamos de exponer se infiere uno de los rasgos
mas caracteristicos del funcionamiento de los. receptores sensoriales:
Los receptores transforman las estimulaciones que reciben en excitacio-
nes periodicas.

Comprenderemos ahora muy bien cuan luminoso es, para la com-
prensién de los «mensajes sensoriales», el concepto de «analizador» ela-
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borado por PauLow. El centro sensorial de un analizador se puede con-
siderar como un instrumento destinado a transcribir en un lenguaje
abierto —las sensaciones— los mensajes que recibe escritos por el re-
ceptor en ¢l lenguaje cifrado de los potenciales de accién (las «espigas»
de los oscilogramas).

Este lenguaje es, probablemente, el mas sencillo que cabe imaginar.
En el «alfabeto genético» se emplean los cuatro simbolos de las bases
puricas y pirimidinicas de los acidos nucleicos. En el alfabeto Morse se
emplean dos signos: el punto y la raya (mas los espacios de separa-
cién). En el «alfabeto nervioso» sélo se emplea uno: la «espiga» o po-
tencial de accién (mas las pausas intermedias, de duracién variable).
Se explica, pues, que los mensajes nerviosos sdlo pueda diferenciarse
unos de otros por el niimero de «espigas» y por la frecuencia (ritmo)
de las mismas (fig. 1).

La «lectura» de las «frases» criptografiadas en el «lenguaje de las
espigas» constituye, quizd, el enigma mds misterioso del mundo de los
seres vivientes. Eso de que una serie de «espigas» origine en un centro
primario de la corteza cerebral la sensacién de rojo, en otro la de dulce,
en un tercero la de frio, etc., etc., es absolutamente incomprensible.

No menos misterioso que el descriframiento del mensaje sensorial por
los centros sensoriales primarios de la corteza cerebral es el cifrado de
las impresiones estimulares por los érganos receptores.

El descubrimiento. trascendental del caracter ritmico de los mensa-
jes nerviosos y sus propiedades se debe a ADRIAN y ZOTTERMAN (1928).
Estos fisiélogos. deshilacharon el nervio motor de un pequeiio musculo
toracico de la rana, llamado esternocutineo, hasta aislar unidades fisio-
l6gicas que tenian varias neuronas eferentes (motoras), pero sélo una
Gnica neurona aferente (sensitiva). En este preparado pudieron compro-
bar que habia una relacién entre el estiramiento muscular (que es el es-
timulo adecuado de los receptores de tensién de los husos musculares
existentes en los musculos) y la frecuencia de los potenciales de accién
de las fibras nerviosas aferentes. Si se registra el potencial de accién
de una tnica fibra nerviosa aferente, se comprueba que el reforzamiento
de la estimulacién no origina un aumento de la altura del potencial de
accién, es decir, de la altura de las «espigas», sino un aumento de la
frecuencia de las mismas.

Mensaje sencillos del nervio éptico—El primer registro de la acti-
vidad de una tinica fibra del nervio éptico de un vertebrado fue logrado
por H. K. HARTLINE en 1938. Bajo el microscopio liberé una sola fibra
de la superficie de la retina de una rana, colocé un electrodo bajo ella
y luego amplificé y llevé a un osciloscopio los impulsos nerviosos que
corrian por la fibra.



En primer lugar quedd confirmado un hecho de gran importancia
que hacia algin tiempo se sabia: que las células ganglionares de la re-
tina (cuyos axones son las fibras del nervio dptico) estdn emitiendo
continuamente impulsos nerviosos autégenos con un ritmo propio (ritmo
fundamental). El experimento consistié en estimular la retina por dife-
rentes estimulos visuales y observar los potenciales de accidn que en-
tonces corrian por la fibra. De esta manera HARTLINE encontré tres tipos
de fibras en la retina de la rana (fig. 2). Unas responden sélo a la aper-
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Fig. 2. Los tres tipos fisiolégicos de fibras nerviosas del nervio 6ptico de la rana,
segin los experimentos de HArRTLINE. (Dibujo esquematico.)
1, fibras «on». La iluminacién determina un aumento del ritmo fundamental. 2, fi-
bras «off». La iluminacion inhibe la liberacién de impulsos; al cesar la luz se
‘produce un aumento de la frecuencia de los impulsos. 3, fibras «on-offs. Fibras
que reaccionan con un aumento de la frecuencia de los impulsos tanto al abrir
como al cerrar la luz. La flecha hacia abajo indica el principio de la iluminacidn;
la hacia arriba indica el cese de la misma.

tura de la iluminacién. El las llama fibras «on» (1). La respuesta con-
siste en un marcado aumento del ritmo fundamental que poco a poco
se atempera para dar paso a los potenciales espontdneos del ritmo fun-
damental. El segundo tipo, que HARTLINE llamé «off» (2), responde de
la siguiente manera: al iluminarse la retina se produce una racha de es-
ritmo fundamental, y al apagarse la luz, se produce una racha de es-
pigas de corta duracién, a la que sigue la serie natural de espigas de
reposo. El tercer tipo, llamado «on-off» (3), es una combinacién de los
dos anteriores: una racha de espigas al encenderse la luz, y otra al
apagarse.

Los efectos «on», «off» y «on-off» se han encontrado en todos los
animales estudiados.
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IV. EL PROBLEMA DE LA EXCITACION SENSORIAL

Todos los receptores tienen una funcién comun: la generacidn de
impulsos nerviosos que cursan centripetamente por el nervio sensitivo
correspondiente. Asi, impulsos nerviosos tipicos son facilmente detec-
tables en el nervio 6ptico, a seguido de haber sido estimuladas por la
luz las células visuales.

Problema importante es determinar de qué manera una célula re-
ceptora origina impulsos nerviosos como consecuencia de haber sido
afectada por un estimulo eficiente.

ADRIAN y otros fisiélogos sugieren la idea de que la célula receptora
debe, de algiin modo, disminuir el potencial de reposo de la membrana
de su fibra nerviosa. Es decir, debe despolarizar localmente la mem-
brana del axoén. ‘

La existencia de potenciales locales en el ojo se conoce desde hace
mucho tiempo. Un potencial de reposo de 10 a 39 milivoltios entre la
parte anterior y la posterior del ojo de los vertebrados, fue descubierto
en 1859 por Du Bois REYMOND, y el aumento del mismo durante la ilu-
minacién fue descubierto por HOLMGREN en 1865. El potencial de re-
poso esta orientado de tal manera que el extremo apical de las células
receptoras es negativo respecto del extremo basal (que es el extremo
anterior de las células visuales en el ojo inverso de los vertebrados).

La respuesta durante la iluminacién o electrorretinograma (ERG),
es primeramente un aumento de la positividad del extremo basal de
los receptores. En el ojo compuesto de los artrépodos y en el ojo en céa-
mara de los cefalépodos, el signo del ERG es €l inverso del de los ver-
tebrados, es decir, la cérnea acrece su negatividad respecto del fondo
del ojo.

Posteriormente se sefialaron potenciales similares en otros érganos
sensoriales, de lo que se deduce que se trata de un fenémeno fisiols-
gico general. Pero la relacién entre esos grandes cambios eléctricos y la
descarga de impulsos no era clara. Para algunos ojos sencillos, sin em-
bargo, la polaridad de los cambios locales de potencial en los recep-
tores es tal que parece que despolarizan las fibras nerviosas sensoriales.
Esta consideracién condujo a RAGNAR GRANIT a proponer para aquellos
potenciales el nombre de «potenciales generadores».

La idea actual es que la estimulacién de la célula receptora da origen
a una sostenida despolarizacién local de la fibra nerviosa sensitiva, la
cual, por consiguiente, genera un tren de impulsos.

Una de las primeras pruebas de la existencia de potenciales genera-
dores, a nivel celular, fue obtenida por HARTLINE en 1935 en el ojo com-
puesto del Limulus. Pero la prueba maés inequivoca de un potencial ge-
nerador fue conseguida en 1950 por BERNHARD KATZ en un receptor re-
lativamente sencillo: el huso muscular de los vertebrados.
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Cuando el musculo era estirado se registraba una pequefa despola-
rizaciéon duradera en la fibra nerviosa procedente del huso (fig. 3). La
linea base de la sefial registrada en el oscilégrafo estaba desviada hacia
arriba, indicando la produccién de un potencial local. Sobre ese poten-
cial local aparecian en el oscilograma una serie de «espigas» represen-
tativas de los impulsos nerviosos. Cuanto mas fuerte o mas rapida era

Fig. 3. Tres registros oscilograficos de los impulsos que corren por una misma
fibra del nervio de un huso muscular, cuando el musculo es estirado. El grado
de estiramiento aumentdé de arriba a abajo. (Segun R. Katz, 1950.)

Se observan dos efectos: 1° La apariciéon de un potencial generador por despola-
rizacién de la fibra nerviosa (desviacion hacia arriba de la linea basica del oscilo-
grama), que es tanto mayor cuanto mayor es la magnitud del estiramiento. 2.° El
desencadenamiento de impulsos nerviosos, cuyo numero y frecuencia aumentan con
el grado del estiramiento. Notese que esos impulsos estdn sobrepuestos al poten-

cial generador. ‘
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la distensién del masculo, tanto mayor era la magnitud de la desviacién
del potencial local y tanto mayor la frecuencia de los impulsos. El ana-
lisis de muchos de tales registros muestra que la frecuencia de los im-
pulsos depende directamente de la magnitud del potencial alterado. Si
se aplica un anestésico local al huso, los impulsos resultan abolidos,
pero la desviacién del potencial local continuaba. KA1z supone que esta
desviacion del potencial e€s un nexo esencial entre el estiramiento del
musculo y la descarga de impulsos nerviosos.

Una importante confirmaciéon del papel del potencial generador fue
proporcionada en 1955 por CarrLos EYZAGUIRRE y STEPHEN W. KUFFLER,
utilizando las llamadas células receptoras de ALEXANDROWICZ, de los crus-
tdceos. Son éstas unas células de gran tamafio, cuyas dendritas estan
encastradas en musculos receptores especializados. Los citados autores
consiguieron insertar un microelectrodo dentro de la célula nerviosa y
registraron tanto su potencial de membrana como los impulsos nervio-
sos del axén. Cuando se distorsionaban las dendritas estirando el muascu-
lo receptor, el cuerpo celular resultaba despolarizado y la despolariza-
cién se propagaba pasivamente al punto de la generacién de los impulsos,
que estd, probablemente, en la raiz del axédn, es decir, en el sitio de
donde éste emerge del cuerpo celular. Cuando este potencial generador
alcanza un nivel critico, la célula emite un tren de impulsos nerviosos.
Cuanto mayor es la despolarizacién del axén por encima del nivel cri-
tico, tanto mayor es la frecuencia de las descargas. [Informacién de
Katz (1950).] :

Hoy dia se tiene el convencimiento de que la iniciacién de impulsos
nerviosos en el azxén de una célula receptora por intermedio de un po-
tencial generador, es un fenémeno general.

¢Pero, cémo el estimulo puede originar el potencial generador? En
la mayoria de los receptores no se ha encontrado datos sobre ese asunto.
Sélo en las células fotorreceptoras se ha encontrado una prueba experi-
mental directa del acontecimiento molecular inicial del proceso recep-
tor. Como veremos (pags. 25 a 27), este proceso tiene una sencillez
asombrosa.

Ya SeLic HECHT, a partir de 1918, mediante experimentos realizados
en la ascidia Ciona y en el molusco lamelibranquio Mya, llegé a la si-
guiente conclusién:

Cuando se ilumina una célula sensible a la luz, lo primero que ocurre
es un proceso fotoquimico en el cual, una sustancia S se descompone
en los dos productos P + A. Este proceso puede realizarse en un tiempo
muy corto, por ejemplo, en 0,07 segundo, para el citado molusco. Que
esta reaccién no actia inmediatamente como estimulo sobre el nervio,
se deduce del hecho de que la excitacién del nervio tarda bastante tiem-
po en producirse. De esto deduce HECHT, que el proceso de la excita-
cién tiene lugar en dos tiempos: un tiempo de sensitivacidn muy corto,
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y un tiempo de latencia que, en ocasiones, puede ser muy largo. Admite
HecHT que en el tiempo de latencia se realiza un «proceso catalitico»
en el cual, bajo. la accion de los productos P y A, una sustancia indife-
rente, L, se transforma en la sustancia estimuladora T. La accién estimu-
lar se presenta s6lo cuando se ha formado una determinada dosis de
esa sustancia estimular.

Esta hipdtesis ha sido confirmada parcialmente (como luego vere-
mos) por numerosos investigadores, entre ellos el propio HecHT, que
han abordado el problema por via experimental.

Que el primer proceso realizado por la accién de la luz es de natu-
raleza fotoquimica, se deduce del hecho de que el tiempo de sensitiva-
cién tiene un coeficiente térmico igual a 1 (Mya). Los procesos que se
realizan en el tiempo de latencia dependen en gran medida de la tem-
peratura; por tanto, no son de naturaleza fotoquimica.

Segiin la idea dominante, debe esperarse que para el proceso foto-
quimico tenga validez la ley de BUNSEN-R0OsCOE. Esto ha sido confirmado
por numerosas observaciones de fisidlogos antiguos y modernos. Si se
determina el tiempo minimo que tiene que actuar una determinada
intensidad luminosa para que se produzca una reaccién estimular, se
encuentra siempre que el producto I X ¢t (= intensidad por tiempo) es
constante. En el cuadro siguiente figuran los resultados de dos series
de experimentos realizados en moluscos.

Intensidad Tiempo de

ESPECIE luminica (I) exposic. (1) Ixt

Mya (Reflejo de la iluminacién) ... ... ... ... 54 0,104 5,62
194 0,030 5,82

334 0,016 5,34

Helix (Reflejo de la sombra) ... ... ... ... .. 76 0,158 12,01
210 0,058 12,18

3717 0,032 12.06

Cosa semejante se ha visto para el valor umbralico del ojo humano,
y para las corrientes de accién del ojo de los artrépodos (HARTLINE,
1927, 1928).

Una consecuencia inmediata de la gran sencillez de las normas que
presiden el proceso primario de la visién es la validez que tiene en ese
proceso la ley de TaLBoT: Esta ley, establecida por primera vez para la
fisiologia humana, puede expresarse asi: La sensacién de luminosidad
depende sélo de la cantidad de energia luminica recibida por el ojo en
la unidad de tiempo. Una luz intermitente es igualmente activa que una
luz continua de correlativa menor intensidad. La retina, pues, se com-
porta en este respecto —soélo en este respecto— cual una placa fotogra-
fica en las mismas circunstancias.
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La validez de la ley de TaLBOT se ha comprobado en distintos grupos
animales. EwALD (1913), la comprobdé en Daphnia; PATTEN (1914) en lar-
vas de mosca.

Desde los ya lejanos tiempos de las citadas investigaciones de HECHT,
se han hecho grandes progresos en la fisiologia y bioquimica de la visién,
habiéndose llegado a conclusiones muy precisas sobre el proceso inicial
de la estimulacién, sobre todo para la visidn escotdpica (visién cre-
puscular y nocturna, es decir con poquisima luz).

Este tipo de visién corre a cargo de los bastones, mientras la visiéon
con mucha luz (vision fotdpica) corre a cargo de los conos. La sensi-
bilidad luminica de los bastones se debe a que estos elementos (que
representan el polo dendritico de las células visuales) poseen un pig-
mento fotosensible, llamado rodopsina, que absorbe la luz segin una
curva en campana que tiene su cuspide en el color verde de 510 nm
de longitud de onda (fig. 4). HECHT y sus colaboradores demostraron
que la curva de absorcién luminica de una solucién de rodopsina coin-
cide de una manera casi perfecta, con la curva de la luminosidad esco-
topica del ojo humano (fig. 4) (el ojo adaptado a la oscuridad por haber
permanecido cosa de media hora totalmente a oscuras)., Este hecho es
la demostraciéon mas clara de que las sensaciones luminosas que nos
suministra el ojo adaptado a la oscuridad estdn en estrechisima rela-
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cién con los procesos quimicos que se verifican en el pigmento foto-
sensible de los bastones.

La historia de la rodopsina es fascinadora. La expondremos en resu-
men, dando de lado las encimas que actiian en los procesos bioquimicos
y dando de lado una porcién de detalles que son innecesarios para
nuestro propésito.

El pigmento de los bastones fue descubierto en 1876 por el quimico
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aleman Franz BoLL, el cual observs, primeramente, que la retina de la
rana, separada del ojo, era inicialmente de color rojo brillante, pero
palidecia cuando se la observaba a la luz, haciéndose primero amarilla
v finalmente incolora. Mas tarde observé BoLL que en la rana viva, el
color rojo de la retina desaparece bajo la accién de una iluminacién
intensa, pero recobra poco a poco su color rojo inicial si al animal se
le coloca en una camara oscura. Supuso BOLL que la sustancia en cues-
tién debia tener algo que ver con la capacidad de la rana para percibir
la luz, y la llamé eritropsina, es decir «rojo visual». :

Poco més tarde (en 1878) el también aleman, WiLLy KU HNE, encon-
tré el pigmento en los bastones de la retina de muchos vertebrados y
la llamé rodopsina o pdrpura visual, nombres con los que se la conoce
desde entonces. KUHNE llamé al producto amarillo amarillo visual, y
al producto incoloro blanco visual. _

La investigacién de la naturaleza quimica de la rodopsina fue ini-
ciada por G. WALD en 1933. Descubrié WALD que €l ojo contiene vita-
mina A y que esta sustancia aparece cuando la rodopsina se decolora
por la luz, y desaparece cuando la rodopsina se forma de nuevo al adap-
tarse el ojo a la oscuridad. Estas observaciones condujeron a WALD a
establecer que la rodopsina es un cromoproteido constituido por una
proteina incolora (mas tarde llamada opsina) que lleva como grupo
protéstico o croméforo, un carotinoide amarillo al que llamé retineno.
La conversién de la rodopsina en amarillo visual corresponde a la
liberacién del retineno de su ensamblaje en la opsina. El paso del ama-
rillo visual al blanco visual resulta de la conversidén del retineno en
vitamina A. Durante la adaptacién a la oscuridad, la rodopsina se resin-
tetiza a expensas de esos productos.

La relacién entre el retineno y la vitamina A fue esclarecida por R.
A. MORTON en 1944. El retineno se forma cuando la vitamina A (que
es un alcohol) pasa a aldehido por separacién de los dos atomos de
hidrégeno del carbono terminal de la molécula. Como resultado de este
hallazgo, el nombre de retineno se cambié recientemente por el de
retinal.

En 1952, RurH HUBBARD, en el laboratorio de WaLD, demostré que
de los muchos isémeros del retinal, sélo el 1l-cis puede servir como
croméforo de la rodopsina. Desde entonces se ha comprobado que eso
ocurre en todos los pigmentos visuales estudiados. En unos casos se
trata del retinal propiamente dicho, llamado retinal;, en otros de una
modificacién del mismo llamado retinal,.

En 1959 Ruts HuUBBARD y ALLEN KRUPF, comprobaron que lo dnico
que la luz realiza en la visién es cambiar la configuracién del retinal
isomerizandolo de la configuracién 11-cis a la holo-trans. Todo lo demas
—ulteriores cambios quimicos, excitacién nerviosa, percepcién de la luz,
etcétera— son consecuencia de ese modesto fendmeno fotoquimico.
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El cambio de configuracién del cromoéforo altera sus relaciones con
la opsina. En los vertebrados, el isémero holo-trans del retinal y la op-
sina son incompatibles y se disocian. En algunos invertebrados, tales
como el calamar, el pulpo y el bogavante, se alcanza un estado metas-
table en el cual el cromoéforo holo-trans permanece ligado a la opsina.

Es digno de ser resaltado el hecho de que todos los sistemas visuales
de los animales estudiados dependen de la fotoisomerizacién del retinal.
Tres troncos importantes del reino animal —moluscos, artrépodos y
vertebrados—, han desarrollado tipos de ojos que difieren enormemente
por sus rasgos morfolégicos y por su significacion filogenética. Pero por
lo que respecta a la fotoquimica el parecido es sorprendente y ofrece
amplio campo para las especulaciones filogenéticas.

Aun cuando todos los ojos parece que emplean el 11-cis retinal como
agente fotosensible, hay ligeras variaciones en las correspondientes op-
sinas, lo cual es cosa obligada dada la especificidad especifica de las
proteinas. ‘

La sensibilidad de la rodopsina para la luz es asombrosa. En una
serie de notables experimentos realizados hacia 1940, Seiric HECHT y
sus colaboradores, vieron que el ojo humano adaptado a la oscuridad
detecta un relampago de luz cuando sélo cinco cuantos de luz son absor-
bidos por cinco bastones. De esto deduce HECHT que un’ simple cuanto
de luz es suficiente para producir la descarga de un bastén adaptado
a la oscuridad. Segan la ley de la equivalencia fotoquimica de EINSTEIN,
un cuanto de energia luminica descompone una molécula de rodopsina.

V. LA DEFORMACION DEL MUNDO FISICO POR LOS ORGANOS
SENSORIALES

El estudio de estas deformaciones lleva a resultados que nos causan
el mayor asombro. Nos vamos a limitar, por un lado, a examinar las
deformaciones producidas en'el espacio y en el tiempo, y por otro, a
estudiar el enriquecimiento de los caracteres fisicos del mundo exterior
por obra de las impresiones sensoriales producidas.

Empecemos por el espacio.

1. EL ESPACIO EN EL MUNDO SENSORIAL.

No cabe duda que los animales viven en el mismo espacio fisico
que los demds seres, vivientes o no, que se encuentran en la Tierra,
y en los astros que pueblan el Universo. Pero los animales, asi como
también el hombre en estado natural, ignoran el espacio fisico y viven
realmente en tres espacios subjetivos diferentes, que son: el espacio
de las acciones, el espacio tactil y el espacio visual. Algunos animales
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viven incluso en un estado olfatorio, que como hemos dicho anterior-
mente, para ellos puede tener un valor preponderante.

a) EL ESPACIO DE LAS ACCIONES.

Cuando con los ojos cerrados, movemos libremente nuestros miem-
bros, estos movimientos nos son conocidos tanto en su direccién como
en sus dimensiones. Con estos movimientos nosotros (y los animales)
trazamos rutas en un espacio que podemos considerar como la palestra
de nuestra actividad y que podemos designar como el espacio de nues-
tras acciones. Las infinitas sendas de nuestros movimientos los medi-
mos mediante «pasos» que se designan con el nombre de pasos direc-
cionales en razén a que nosotros (y los animales) conocemos la direccién
de esos pasos por una vaga sensacién que se conoce como signo direc-
cional.

Experimentos bien llevados han demostrado que el paso més corto
que nosotros podemos dar, medido con el dedo indice del brazo exten-
dido, es de unos dos centimetros. Como se¢ ve, estos «pasos» No propor-
cionan una medida exacta para el espacio en el cual se realizan. De
esta inexactitud podemos convencernos cuando se intenta, con los ojos
cerrados, poner en contacto a una cierta distancia del rostro, nuestros
dos dedos indices. Observaremos que el intento fracasa las mas veces
y que esos dedos pasan uno sobre otro a unos dos centimetros de
distancia.

Tiene gran importancia para el animal que el camino recorrido se
retiene facilmente en la memoria, lo que a nosotros nos permite escri-
bir o tocar el piano a ciegas, y a los animales retornar a su guarida.

Cuando nuestros remotos antepasados se percataron de que el Sol
salia por un punto determinado del horizonte y se ponfa por un punto
opuesto, v que habia en el cielo una estrella que no se movia de su
sitio, debi6 llegar al conocimiento de que el espacio no se componia de
las infinitas direcciones diferentes que un hombre o un animal puede
seguir con sus pasos direccionales, sino de sélo tres.

Para el pequeiio territorio en que nos desenvolvemos, esas tres di-
recciones son las Iineas Norte-Sur, Este-Oeste y Cenit-Nadir, las cuales
se cortan ortogonalmente determinando el clasico sistema de coordena-
das con el que trabajan, por ejemplo, los arquitectos. Como vemos, el
sistema de coordenadas que da estructura tridimensional al espacio en
que el hombre se desenvuelve, es fijo para cada lugar, pues estad deter-
minado de una manera objetiva por la estructura de nuestro planeta
y del sistema solar. _

Son muchos los animales que disponen, consciente o inconsciente-
mente, de un sistema de coordenadas como el que acabamos de descri-
bir. Por lo que respecta al eje cenit-nadir, la cosa no ofrece la menor
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duda. Los estatocistos (o dispositivos equivalentes) estan al servicio de
la funcién de situar al animal con arreglo a la fuerza de la gravedad.
Por lo que respecta a los otros dos ejes, la cosa varfa sustancialmente,
aun cuando es sabido que son muchos los animales que se guian por
el Sol y las estrellas, y hasta por la Luna.

Los animales bilaterales, incluyendo entre ellos al hombre en estado
«natural», es decir, al hombre ayuno de conocimientos reflexivos, dis-
ponen también de un sistema orientador de tres direcciones capitales
que se cortan ortogonalmente determinando tres pares de sentidos
opuestos, a saber: delante-detras, derecha-izquierda, arriba-abajo. Real-
mente este es el sistema que todos empleamos en nuestra vida cuotidia-
na. Como se ve, estas direcciones capitales del mundo de las acciones de
los animales bilaterales, las refiere el sujeto, no al mundo exterior, sino
a su propio cuerpo, aun cuando, de la conformacién del mismo no tenga
ninguno de esos seres —el hombre inclusive— el menor conocimiento.
Con los ojos cerrados, y en un ambiente confortable, nuestro cuerpo
practicamente no existe, pues no lo sentimos, y con los ojos abiertos
no solemos ver de él mas que las manos, que, cuando nos expresamos,
revolotean cual alocadas mariposas en nuestro campo visual, v cuya
pertenencia a nuestro ser hemos aprendido dolorosamente en los prime-
ros meses de la vida. '

¢De dénde les viene a los animales bilaterales ese sistema subjetivo
de coordenadas? Por lo que respecta al eje arriba-abajo, la cosa no ofre-
ce duda. Ese eje estd determinado por un elemento objetivo que casi to-
dos los organismos perciben: la direccién de la fuerza de la gravedad. Las
direcciones delante-detrds y derecha-izquierda, le vienen impuestas a
los animales bilaterales por dos fenémenos bioldgicos de gran hondura.
Uno es el proceso de la cefalizacion, consistente en la diferenciacién de
un polo cefalico y un polo caudal dotados de propiedades morfolégicas,
fisiolégicas y bioquimicas diferentes. (La falta de tiempo me impide
abordar la explicacién de esta particularidad.) El otro proceso es la
bilateralidad, que esta condicionada por varios factores, por ejemplo,
la diferenciacién de un plano sagital, determinado por el eje céfalo-
caudal (= antero-posterior) del cuerpo, y por la direccién de la fuerza
de la gravedad. El plano sagital es un plano de simetria que hace que
la mitad izquierda del cuerpo sea la imagen especular de la mitad de-
recha. Tanto los polos cefalico y caudal como el plano sagital del cuerpo,
estdn ya presentes en la célula huevo.

Al servicio de los planos coordenados subjetivos de los animales
bilaterales, tienen los vertebrados los canales semicirculares.
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b) EL ESPACIO TACTIL.

Mientras el espacio de las acciones es la integracién de elementos
objetivos del mundo exterior y elementos subjetivos de los organismos,
cuyos elementos son los signos direccionales suministrados por los mo-
vimientos, el espacio tictil es un espacio totalmente subjetivo. Sus ele-
mentos son los llamados signos locales que resultan de la singular
propiedad de que gozan las sensaciones determinadas por los receptores
cutdneos de ser transferidas a zonas concretas de la superficie del
cuerpo llamadas loci, es decir sitios o lugares (singular, locus).

El locus tactil es un area mas o menos extensa de la periferia del
cuerpo que tiene para el sujeto una realidad puntiforme. Su existencia
se debe exclusivamente a un signo perceptor del sujeto, de ninguna
manera a elementos inherentes a los caracteres del mundo exterior.
La prueba de este aserto la suministra uno de los mas sencillos y cono-
cidos experimentos de WEBER. Cuando se aplican sobre el cogote las
puntas de un compés espaciadas una de otra un centimetro, se perciben
las dos con toda seguridad. Cada una de ellas se encuentra en un locus
diferente. Si manteniendo la misma abertura del compdis vamos apli-
cando sus puntas dorso abajo, observaremos que éstas parece que se
van aproximando una a otra cada vez mas en nuestro espacio tactil,
hasta acabar por yacer en un mismo locus. En este momento, en vez
de las dos puntas existentes percibimos una sola.

Los distritos de nuestra piel que, al ser tocados, desencadenan el
mismo signo local, varian extraordinariamente de tamafo, segin la im-
portancia que el distrito cutdneo en cuestién tenga para el tacto. Des-
pués de la lengua, que es capaz de distinguir el ojo de una aguja, poseen
las yemas de los dedos los distritos locales mas pequefios y pueden
distinguir un gran ntmero de loci. Cuando palpamos un objeto, repar-
timos su superficie, con ayuda de nuestros dedos, en un fino mosaico
de loci. Al palpar, se ensamblan los loci con los signos direccionales y
nos dan conjuntamente idea de la forma.

El espacio téctil desempefia en muchos animales un papel sobresa-
liente. Las ratas y los gatos se desplazan en la oscuridad sin tropiezo,
en tanto conservan sus pelos tictiles. Todos los animales nocturnos y
cavernicolas viven realmente en un espacio tactil integrado por loci
y pasos direccionales.

c) EL ESPACIO VISUAL.

En los animales sin ojos que, como la lombriz de tierra, poseen un
tegumento sensible a la luz (sentido dermatdptico), parece ser que los
mismos lugares de la piel sirven para proporcionar signos locales tanto
para los estimulos luminicos como para los téctiles. Loci visuales y loci
tactiles coinciden en el mundo sensorial de esos seres.
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Sé6lo en los animales provistos de ojos el espacio visual y el espacio
tactil son enteramente diferentes. Esta diferencia se debe a que los ani-
males con ojos gozan de la maravillosa propiedad de proyectar las sen-
saciones Opticas fuera del cuerpo, a distancia mis o menos considerable.
En un ambiente iluminado nuestro espacio visual lo vemos ocupado por
los objetos que el sistema diéptrico del ojo ha proyectado sobre la
retina. Cosa notable: mientras la imagen retiniana no tiene mds que
dos dimensiones, su proyeccién en el espacio tiene tres (incluso prescin-
diendo de la visién binocular, que no hace otra cosa que aumentar la
sensacién de relieve).

La congruencia entre la imagen retiniana y su proyeccién en el es-
pacio se debe a un rasgo constitucional comiin a toda clase de ojos,
a saber que las retinas estan constituidas, desde el punto de vista fisio-
légico, por un mosaico de elementos visuales, cada unc de los cuales
corresponde a un locus del mundo sensorial y tiene su signo local propio.

El andlisis de las particularidades del espacio visual de los animales
se hace ventajosamente en los insectos, a causa de la estructura com-
puesta de los mismos y de la forma practicamente hemisférica que
poseen.

No es posible que’descendamos en este discurso a hacer un estudio °
detallado de los ojos compuestos. Pero es necesario que demos una
idea somera de la constitucién y fisiologia de los mismos.

Los ojos compuestos son propios, casi exclusivamente, del tipo de los
artrépodos. Los presentan muchos crustaceos, todos los insectos, y los
merostomas, grupo, este ultimo, representado en la fauna actual, por el
género Limulus —el cangrejo de las Molucas, al cual los marinos espa-
fioles dieron, por su forma, el nombre de cacerola.

Visto por fuera, un ojo compuesto se compone de un numero mas
o menos grande de facetas hexagonales yustapuestas a la manera de
las losetas de un pavimento. Cada faceta corresponde a un elemento
visual que recibe el nombre de omumnatidio. Dada la forma hemisférica
de los ojos compuestos, los ommatidios tienen forma de piramides trun-
cadas, siendo las bases de las mismas las que constituyen las facetas.

Un tipico ommatidio (fig. 5) tiene la siguiente constitucién: en el
extremo distal se encuentra la llamada lente corneal, que representa
la cuticula de una célula ectodérmica. A continuacién se encuentra el
llamado cono cristalino, que, junto con la cérnea, constituye el aparato
dioptrico del ommatidio. La parte mas interna, finalmente, constituye
la retinula. La retinula estd formada por un corro de células retinulares
(generalmente ocho, en los insectos), las cuales, todas juntas o cada
una por separado, diferencian el llamado rabdoma, una estructura en
forma de bastén situada en el eje del ommatidio. El rabdoma es. el
constituyente fotosensible del ommatidio." Equivale a los conos y bas-
tones del ojo de los vertebrados.
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Lente corneal

Cono cristalino x
Célula cristalina K=

Célula retinular 8

Rabdoma

Fig. 5. Ommatidio del ojo com-
puesto de la cucaracha (Peripla-
neta), segin HESSE.

Fibra nerviosa

El campo visual de un ojo compuesto es la suma de los campos
visuales de los ommatidios que los forman. Mas no se crea que cada
ommatidio representa un ojito que forma en su fondo (en el rabdoma)
una imagen de su campo visual, y por tanto un trozo de la imagen total
formada por el ojo entero. Cada ommatidio es un elemento visual;
corresponde a un locus, y por tanto, todos los objetos de su campo
visual se apretujan para dar un &area casi puntiforme en la cual sus
componentes no son discriminables.

Esta interpretaciéon del ojo compuesto fue ideada hace mas de ciento
cincuenta afios por JoHANNES MULLER. Durante mucho tiempo esta teo-
ria se funddé exclusivamente en datos morfolégicos. El ommatidio es
una unidad en cuanto posee un unico aparato didptrico formado de una
lente cuticular y un como cristalino. Asimismo lo es en cuanto que esta
separado de los ommatidios vecinos por un manto pigmentario, mien-
tras dentro del ommatidio no hay pigmento separador alguno.

Las pruebas fisiolégicas de la singularidad del ommatidio se han
logrado en 1932 por HARTLINE y GRAHAN mediante el registro oscilo-
grafico de las corrientes de accién del ojo del Limulus, y en 1933 por
VvON BUDDENBROCK y SCHULZ estudiando ciertas reacciones en diferentes
insectos y crustaceos (Asselus).

Suponiendo que esta interpretacion tenga un valor general, y que,
en efecto, el ommatidio sea la unidad fisiol6gica de los ojos compuestos,
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entonces estamos en condiciones de deducir el funcionamiento de los
ojos compuestos de los diferentes animales con sélo el estudio de su
estructura. ~

- En efecto: es evidente que las imagenes de los objetos vistos por
los ojos compuestos tienen que estar formadas tan sélo por tantos pun-
tos luminosos como ommatidios intervengan. En consecuencia, el poder
de resolucién del ojo compuesto-esta condicionado por el nimero de
ommatidios que caben en un determinado espacio angular. Sera tanto
mayor cuanto menor sea el dngulo que abarque cada ommatidio. Asi,
en la figura 6, arriba, los tres puntos que se encuentran en a excitan

Fig. 6... Ojos compuestos, arriba con angulo
ommatidico grande; abajo, con angulo om-
matidico pequefio. (BUDDENBROCK.)

un tnico ommatidio y por tanto no son discriminables uno de otro, es
decir, se ven como un punto unico. En cambio, en la figura de abajo,
€l ojo, de angulo ommatidico tres veces mas agudo, percibe los tres
puntos perfectamente separados, ya que cada uno de ellos cae en un
ommatidio (un locus) diferente.

La observaciéon microscépica ha revelado que el dngulo ommatidico
determinante del poder resolutivo de los diferentes artrépodos puede
tener diferentes valores. Los dngulos mas pequefios son ligeramente in-
feriores a 1.° (abejas, libélulas, etec.); los dngulos mayores, y por tanto
los ‘de menor poder resolutivo, los tienen las cochinillas de humedad
(cerca de 20° en Porcellio). El cuadro siguiente recoge unos cuantos
datos numéricos muy significativos.

Angulo ommatidico de diferentes ojos compuestos

Apis mellifica (abeja) ... ... ... .. . o o o 100
Eristalis tenax ... .. ee eee ver e e 130
Pieris brassicae (marlposa de la col) . 1,8
Coccinella septenpunctata (mariquita de SIete puntos) 2,9
Forficula (tuereta) e e e 80P
Oniscus murarius (coch1n111a de humedad) e 137
Porcellio scaber (cochinilla de humedad) .. cee e e 20,00
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Como se observara, incluso los mas perfectos ojos compuestos, com-
parados con los ojos de los vertebrados, tienen unos poderes resolu-
tivos extraordinariamente pobres. Nuestra retina, por ejemplo, posee
cerca de 130 millones de receptores visuales (conos y bastones), mien-
tras que el ojo de una mosca no tiene més que 4.000 ommatidios, y el
de la libélula, que es uno de los mds perfectos ojos compuestos cono-
cidos, no tiene més de 30.000. Un objeto visto bajo un angulo de 10°
por un ojo compuesto de dngulo ommatidico de 1° (que es el propio de
la abeja), no puede ser resuelto mas que en un centenar de puntos,
mientras en un vertebrado de buena vista participarfan en la resolucién
de la imagen cientos de miles de células visuales.

Se puede uno convencer de que incluso los insectos mas perfectos
s6lo pueden tener un muy limitado poder de resolucién visual por el
siguiente razonamiento. Si un insecto de un centimetro de longitud
—vpor ejemplo, un abejorro— vuela a un metro de distancia de una
libélula, ésta lo vera bajo un angulo de 1,6°. Por tanto, sélo uno o dos -
ommatidios, como mucho, podran ser excitados simultineamente. Para
la libélula el abejorro no sera mas que un punto negro completamente
indiferente. (Mas, la libélula, como en general los animales cazadores,
suelen tener unas reacciones visuales significativas para los «puntos»
u objetos pequefios que se desplazan en su campo visual impresionando
sucesivamente a una serie de elementos visuales, sean bastones, conos
u ommatidios). Sigamos, después de este paréntesis, con la libélula y el
abejorro. Sélo cuando el abejorro esté a 10 centimetros de la libélula
verd ésta a su presa, pero sélo como algo carente de detalles.

Conclusién interesante: Es evidente, que los insectos libadores no
encuentran las flores que visitan identificando sus formas individuales,
sino atraidas por sus colores y por sus aromas, sobre todo.

COMO ES EL ESPACIO VISUAL

Debido (en los ojos compuesto) a la forma hemisférica de los
mismos y a la forma piramidal de los ommatidios, y (en los ojos en
camara) a las propiedades de su sistema didéptrico, el espacio visual
de los animales se caracteriza por estos tres rasgos:

1> Porque la porcién de espacio correspondiente a cada unidad de
superficie de la retina aumenta de extensién proporcionalmente al cua-
drado de la distancia.

20 Porque el tamafio aparente de los objetos que se alejan de los
ojos y las distancias que los separan van haciéndole cada vez mas
pequefios hasta llegar a fundirse en un locus, pues, repito, €l locus es el
recinto espacial mdas pequefio para cada animal, dentro del cual no
cabe discriminacién alguna.
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32 Porque, en oposicién al espacio tactil, y al espacio de las ac-
ciones, el espacio visual estad limitado por una superficie virtual im-
penetrable.

Analicemos estos dos ultimos rasgos.

El cambio de tamafio de los objetos con la distancia no se da en el
espacio tactil. Este es el punto en el cual el espacio visual y el espacio
tactil entran en competencia. Experimentos recientes demuestran la
preponderancia de la vista sobre el tacto. Pero no siempre es asi. En
efecto, cuando yo tomo esta copa y me la llevo a los labios, el tamafio
de la misma va aumentando en mi espacio visual, pero no varia en
mi espacio tactil. En casos semejantes, que se dan de continuo en nues-
tro quehacer diario, el espacio tactil es dominante, pues para notar
el aumento del tamafio aparente de los objetos que acercamos a los
ojos, es necesario recurrir a un experimento. He aqui uno tan sencillo
que en este mismo momento podemos realizarlo todos los presentes.
El dedo indice de la mano izquierda puesto vertical, lo acercamos hasta
pocos centimetros de un ojo, estando el otro cerrado. El dedo indice
de la mano derecha, también en posicién vertical, lo alejamos de la
vista todo lo que nos lo permita la longitud del brazo. Este dedo pa-
recera tres o cuatro veces mas pequefio que el otro, y si lo acercamos
a la vista ird aumentando de tamafio.

Los LTIMITES DEL ESPACIO VISUAL

En oposicién al espacio de las acciones y al espacio tactil, el espacio
visual estd limitado por una superficie que se conoce con los nombres
de béveda celeste, horizonte y superficie mas lejana. El Sol, la Luna
v las estrellas tachonan esa béveda sin que nos sea posible apreciar
la distancia a que se encuentran ni tampoco el tamafio real que tienen.
Mas alld de esa superficie, los objetos pareceran méas grandes o més
pequefios, pero no més lejos o mas cerca, pues para todo ser dotado
de ojos, la dimensién llamada profundidad falta mas all4 de la super-
ficie mas lejana. Gracias a la inteligencia, €l hombre ha conseguido
escudrifiar mas alld de esa superficie limitante del espacio visual y ha
averiguado las distancias a que estdn innumerables cuerpos celestes.

¢A qué distancia real se encuentra esa superficie que limita el es-
pacio visual de los animales? Experimentos y observaciones han de-
mostrado que la posicién de dicha superficie varia de unos animales
a otros, y, por lo que respecta al hombre, varia con el estado del indi-
viduo y con la edad.

Son factores anatomicos y fisiologicos del aparato visual los que
nos permiten apreciar la distancia a que se encuentran los objetos que
aparecen en el campo visual.

El cristalino de nuestro ojo tiene la misién de realizar el enfoque,
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esto es, hacer que la imagen de los objetos que miramos se proyecte
netamente sobre la retina, fenémeno que, en el caso del ojo, se llama
acomodacién. Este tipo de enfoque se realiza, en los vertebrados su-
periores, no como en la maquina fotografica, acercando o alejando
el cristalino de la placa fotosensible, sino variando su poder conver-
gente. Esto se consigue gracias, por una parte, a que el cristalino es
elastico, y por otra a la actividad del llamado muisculo de la acomo-
dacidn, o musculo ciliar: un musculito de cortas fibras dispuestas en
corona sobre el borde del cristalino. Contrayéndose y relajdndose con-
venientemente, el musculo ciliar deforma el cristalino haciéndolo mas
o menos convergente. La actividad del miusculo ciliar esta sustraida
totalmente a nuestra voluntad y a nuestra conciencia. Funciona, pues,
reflectéricamente (reflejo de la acomodacién). No obstante, durante
la contraccién del musculo ciliar recibimos signos direccionales que
nos informan sobre la direccién atras/adelante. Cuando el musculo ci-
liar se relaja mas o menos, sus fibras son estiradas en grado mayor
o menor por la elasticidad del cristalino, y recibimos signos direccio-
nales que nos informan sobre la direccién delante/atras.

Cuando el musculo ciliar estd enteramente relajado, y por tanto el
cristalino adopta la-forma que corresponde "a su elasticidad, el ojo
normal o emétrope resulta enfocado para la distancia de diez metros
hasta el infinito. Dentro de un circulo de diez metros de radio a nues-
tro alrededor, gracias a la informacién inconsciente que nos suministra
el musculo de la acomodacién, los objetos de nuestro mundo visual
estdn lejos o cerca. Fuera de ese circulo, no hay, originariamente, mas
que un agrandamiento o un empequefiecimiento de los objetos. A diez
metros de distancia termina el espacio visual del nifio de pocos meses.
Sélo andando el tiempo aprendemos, con auxilio de signos de distan-
cia que nos proporciona la experiencia, a desplazar cada vez mas lejos
la superficie mas lejana. Pero incluso en los adultos esa superficie
no estd mas alla de seis u ocho kilémetros. A esa distancia estd la bo-
veda celeste.

La diferencia entre el espacio visual de un nifio y un adulto fue des-
cubierta por el gran HELMHOLTZ al meditar sobre una experiencia per-
sonal de su infancia. Cuenta HELMHOLTZ que, cuando, en compailia
de su madre, pasaba por delante de la Iglesia de la Guarnicién de Post-
dam, vio en la galeria de la torre unos obreros. Entonces él pidi6é a su
madre que le cogiera uno de aquellos muiiecos. La iglesia y los obreros
estaban ya en la superficie mas lejana del pequefio Hermann, y por
consiguiente, no estaban lejos, sino que eran pequefios, y creia que su
madre podria muy bien alcanzarlos. No sabia él que en el mundo visual
de su madre, la iglesia, tenia muy otras dimensiones y que en la galeria
de la torre no habia unos pequeflos muiiequitos, sino unos hombretones
que estaban lejos.
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Todos nos hemos reido con el cuento del nifio que fue al aeropuerto
a despedir a su padre y pregunté: Mama, qué le pasara a papa cuando
el avién se vuelve tan pequefio? Esta anécdota se considera como un
chiste. Pero después de la anécdota de HELMHOLTZ tenemos que con-
siderarla como algo muy serio.

La situacién de la superficie mas lejana es dlﬁcll de averiguar en
el mundo sensorial de los animales, pues no es facil, en general esta-
blecer experimentalmente cudndo un objeto que se va desplazando
hacia el sujeto, en el mundo sensorial de éste, no s6lo se va haciendo
mayor sino mas cercano. El pasatiempo de cazar moscas parece indicar
que en el mundo sensorial de estos animales la superficie mas lejana
de su espacio visual estd a cosa de medio metro. Cuando la mano cau-
telosa del cazador se aproxima a unos cincuenta centimetros de la
mosca, ésta emprende el vuelo.

Determinese en una u otra forma, la superflcle limitante del espacio
visual de los animales existe siempre. En consecuencia, como dice VON
UexkULL, debemos imaginarnos a todos los animales como unas pompas
de jabén cuyas peliculas limitan su espacio visual y dentro de las
cuales esta encerrado todo lo visible para el sujeto.

MUNDO Y CIRCUNMUNDO

Como se deduce de lo que acabamos de decir, el hombre vive en
verdad en dos mundos diferentes que, en muchos puntos se contra-
dicen. Uno de esos mundos es el mundo real objetivo que conocemos
gracias a la Ciencia. El otro, es el mundo subjetivo, que conocemos
gracias a nuestros sentidos.

El tamaiio visible de un objeto depende de nuestro punto de vista
subjetivo. Este es decisivo para justipreciar el tamano y la forma de
los objetos que nos rodean. Pero, cuando comparamos entre si los
objetos prescindiendo de nuestro punto de vista, entonces el tamafio
y la forma son factores permanentes que pueden medirse o calcularse
con mayor o menor exactitud. La realidad subjetiva de los objetos no
concuerda con su realidad objetiva. El Sol y la Luna son para nosotros
dos discos de igual diametro. Pero, como todo el mundo sabe porque
se lo han ensefiado, la Luna es una esfera 49 veces menor que la
Tierra, y el Sol otra esfera 1.300.000 veces mas voluminosa. Toda per-
sona medianamente culta puede aducir un gran numero de ejemplos
similares.

Si designamos al conjunto de las realidades objetivas con el nombre
de Mundo fisico, entonces podemos denominar Circunmundo o Mundo
de los sentidos, al conjunto de las realidades subjetivas que rodean
a cada sujeto (1).

(1) iHuyamos de llamar al circunmundo «circunstancia», que es una desafortu-
nada traduccién de la expresién alemana «Umwelt» popularizada por voN UEXK{ULL!
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La contradiccidén entre las dos realidades —Ila subjetiva y la obje-
tiva— se manifiesta de una manera verdaderamente dramética en el
problema del espacio.

Cuando camino por una llanura, el horizonte, es decir, la linea limi-
tante entre la Tierra y el Cielo, retrocede ante mis ojos, mientras a
mis espaldas me sigue paso a paso. La béveda celeste, que como su-
perficie mas lejana de mi espacio visual esta tachonada por todos los
objetos lejanos, participa igualmente en mi desplazamiento, asi que
puedo afirmar que mi espacio subjetivo —el espacio de mis acciones
tanto como el espacio de mis percepciones— se desplaza conmigo. Mi
circunmundo cambia su contenido, pero por lo que respecta a su forma
resulta siempre una semiesfera en derredor de mi persona, que de esta
manera se convierte en el centro del Mundo. Pero tan pronto como
yo me represento €l mundo sin referencia a mi persona, no sélo se
presentan invariantes todos los objetos en su tamafo real y en sus par-
ticularidades, sino que también el firmamento deja de ser una esfera
que me rodea y en la cual yo ocupo el centro. Y entonces, los astros,
en vez de estar como clavados en la béveda celeste, estan desparrama-
dos en un espacio inmenso. B

Sobre la extensidn de ese espacio, asi como también sobre la béveda
celeste que le rodea, han opinado los hombres de las distintas épocas
de una manera muy diferente.

En la Antigiiedad clasica, la bdéveda celeste cubria, cual la tapa de
una quesera, el plato llano de la Tierra. Cuando se admitié la forma
esférica de la Tierra, la béveda celeste se convirtié en una gigantesca
esfera hueca en cuyo centro estaba el «Globo terraquec». El Mundo
dej6é de ser antropocéntrico y se hizo geocéntrico. NicorLis COPERNICO
(1473-1545) colocé al Sol en el centro del Mundo fundando la teoria he-
liocéntrica con la correspondiente dilatacién de la boveda celeste. Pocos
afios mas tarde, el famoso dominico de Nola, GiorpaANO Bruno (1548-
1600) hizo saltar los limites copernicanos del Universo, es decir, la an-
tigua bdveda celeste, y el espacio, desprovisto ya de sus limites se ex-
pandidé en todas direcciones. jColosal revolucién ideolégica la de Gior-
DANO BRuNo! Por primera vez en la Historia, GIORDANO BRUNO vio en
las poéticas estrellas otros tantos soles flotando libremente en un es-
pacio ilimitado e infinito. Y a los soles los vio rodeados de planetas, de
Tierras semejantes a la nuestra, y al igual que ésta, poblada de seres
vivientes.

La idea de la no existencia objetiva de una bdéveda celeste condujo
a las mas graves convulsiones ideolégicas y sentimentales, pues la bé-
veda celeste ocultaba la sede de los dioses de la vista de los hombres.
GrorpaNo BruNo, condenado como hereje, pagd su genial osadia en la
hoguera.

Se discute hoy dia sobre si el espacio es realmente infinito e ilimi-
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tado, pero son verdades inconmovibles que ni el hombre, ni la Tierra,
ni el Sol ocupan una posicién central en el Universo y que la bdveda
celeste no tiene mas que una realidad subjetiva.

iPero qué enorme fuerza tiene la realidad subjetiva! Nos es absolu-
tamente imposible sustituir nuestra realidad subjetiva por la realidad
objetiva. La béveda celeste contintia limitando nuestro espacio visual, y
el Sol recorre diariamente su camino en el cielo alrededor de la quieta
Tierra. Todo el mundo, hasta los astrénomos, dice que el Sol sale y se
pone, y en las esquelas de los infantes difuntos se dice, no que falle-
cieron, sino que subieron al Cielo.

2. EL TIEMPO EN EL MUNDO SENSORIAL

El tiempo fisico es un continuo que se proyecta hacia el futuro hu-
yendo del pasado. La realidad del tiempo es, quizd, pura consecuencia
de la existencia de acontecimientos en el espacio. En un espacio vacio
el tiempo no existe. Seguramente que sin algo tangible no existiria tam-
poco el espacio. Pero no es mi intencién abordar aqui un tema tan res-
baladizo.

Para medir el flujo del tiempo el hombre ha creado unidades de
medida cuya duracién se acomoda a la velocidad con que corren los
acontecimientos que se quieren medir. Yo no sé si todo lapso de tiempo
puede dividirse en dos mitades o si este supuesto es una falacia del tipo
de la de Aquiles y la tortuga. Lo que si se puede afirmar es que, para
los animales, el tiempo no es un continuo, sino que se compone de una
sucesion de fracciones indivisibles denominadas momentos. Segin el nu-
mero de momentos que el sujeto percibe en el mismo lapso de tiempo
fisico, el tiempo, en el mundo sensorial de los animales varia de unas
especies a otras. Al gran bidlogo KaARL ERNST vON BAER se debe el servi-
cio de haber hecho patente que el tiempo es un producto del sujeto.

Los momentos son las més pequefas e indivisibles fracciones de tiem-
po fisico percibidas por los organismoes, pues son la expresién de sen-
saciones elementales indivisibles, llamadas signos moménticos.

Para la especie humana la duracién de su momento especifico es
1/18 segundos. El mismo para todos los dominios sensoriales, pues todas
las sensaciones van acompaiiadas del mismo signo moméntico.

Diez y ocho vibraciones por segundo del aire no se perciben por se-
parado, sino que se oyen como una cosa enteramente nueva que no
existe en la realidad, a saber, como la nota musical —es decir, el tono—
mas grave audible por la especie humana. He aqui uno de tantos hechos
que demuestran la disparidad que hay entre el mundo fisico y el mundo
de los sentidos.

" De la misma manera, diez y ocho golpecitos por segundo aplicados
a nuestra piel nos dan la sensacién de una presién continua.
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La cinematografia hace uso de nuestro signo moméntico proyectando
sobre la pantalla una sucesién de imégenes al ritmo de diez y ocho por
segundo, que nosotros fundimos en una escena continua sin que perci-
bamos las breves pausas que hay entre fotograma y fotograma.

Si queremos seguir los movimientos que, para nuestra vista, cursan
con demasiada rapidez, nos servimos de la lupa para el tiempo. Se de-
nomina asi lo que en el lenguaje corriente se llama cdmara lenta. Con-
siste en tomar un gran ntmero de fotogramas por segundo y luego pro-
yectarlos en nuestro tiempo normal. De esta manera se estiran sobre
un largo lapso de tiempo los procesos que integran un movimiento y
tenemos la posibilidad de percibir procesos que, para nuestro tiempo
subjetivo de diez y ocho momentos por segundo, son demasiado rapi-
dos. Por ejemplo, el batir de las alas de un péjaro.

Asi, como mediante la lupa del tiempo, podemos retardar los pro-
cesos de movimientos rapidos, con una practica inversa podemos ace-
lerar los procesos demasiado lentos. Si nosotros fotografiamos uno de
estos procesos de hora en hora, y luego o proyectamos al ritmo de diez
y ocho fotogramas por segundo, entonces se aprietan las imdgenes en
un corto lapso de tiempo y logramos comprimir fenémenos que, como
la apertura de una flor, son demasiado lentos para nuestro tiempo.

Estas consideraciones nos permiten preguntar si hay animales cuyo
tiempo posee momentos més cortos o mas largos que el nuestro y en
cuyo mundo sensorial los procesos de movimiento transcurren mas lenta
* 0 mas rapidamente que en el nuestro.

El primer experimento en este sentido fue realizado en Alemania es-
tudiando la reaccion del pez de pelea a su propia imagen cinematogra-
fiada. N

Para comprender este experimento es necesario que diga unas pa-
labras acerca de ese pez. Se trata de un teleésteo de agua dulce oriundo
de la regién indomalaya que se ha introducido en los acuarios como
ornamental por el esplendor de sus colores. (Su nombre cientifico es
Betta splendens.) En €l se ha desarrollado en grado méximo una par-
ticularidad comun a todos los peces llamados «laberinticos», a saber:
la belicosidad de los machos en la época de la freza. Los siameses y
vietnamitas hacen uso de esta particularidad para montar peleas de
peces semejantes a nuestras peleas de gallos.

El espectiaculo comienza con dos peces, cada uno en su pecera. En
cuanto se ponen frente a frente, los dos peces se reconocen como rivales
"y se lanzan furiosos uno contra otro erizando. los opérculos y adquirien-
do los colores mas vistosos. Cuando estan bien excitados, se les mete
a los dos en una misma pecera. Inmediatamente se acometen furiosa-
mente dandose tremendos mordiscos con sus cortantes dientes. El pri-
mero que se va al fondo es el vencido. Casi siempre el vencedor no llega
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a saborear su triunfo y se va también al fondo cubierto de heridas y
con el cuerpo desgarrado. Volvamos a nuestro asunto.

Si a un pez de pelea se le proyecta su imagen cinematografica a nues-
tro tempo de diez y ocho momentos por segundo, €l no la reconoce.
Para que la reconozca y reaccione como le corresponde ante un rival,
es necesario proyectarsela al menos treinta veces por segundo.

En otro experimento se adiestré a uno de estos peces a abalanzarse
sobre la comida cuando detras de ésta giraba un disco gris. En cam-
bio, un disco con sectores blancos y negros alternantes que se hacia
girar lentamente, actuaba como signo de precaucién, pues el animal,
cuando se aproximaba al cebo, recibia una ligera descarga. Si, después
de haber adiestrado al animal a estas dos recciones, se hace girar el
disco blanco y negro cada vez mas deprisa, la reaccién del pez se hace
vacilante cuando el disco gira a una determinada velocidad, y a poco
la reaccion se invierte. Esto ocurre cuando los sectores blancos y ne-
gros se suceden al ritmo de cincuenta veces por segundo. A esa veloci-
dad, el disco de peligro blanco y negro se ha vuelto gris en el mundo
sensorial del pez. (Para los observadores, dicho disco se habia vuelto
gris cuando los rectores blancos y negros se sucedian al ritmo de diez
y ocho veces por segundo.)

De estos experimentos se deduce con seguridad, que en los citados
peces, que viven de presas de rapida natacidén, todos los procesos de
movimijento —al igual que con la lupa para el tiempo—, acaecen en su
mundo sensorial mas despaciosamente que en el nuestro.

Lo contrario que en el pez de pelea ocurre en el lento caracol.

Un caracol, fijo por su concha mediante una pinza, se coloca sobre
una pelota de goma flotante en un barrefio de agua, que asi puede res-
balar bajo el pie del caracol sin €l menor rozamiento. De esta manera
el animal puede reptar sobre la pelota sin la menor dificultad, pero per-
maneciendo en el mismo sitio. Si entonces se le desliza al caracol de-
bajo de la cabeza una delgada varilla de madera, el animal intenta rep-
tar sobre ella. La varilla estd montada sobre un juego de ruedas den-
tadas que permite dar con ella golpecitos al animal. Si le propinamos
dos o tres golpes por segundo, el animal se retrae. Si repetimos los
golpes cuatro o mas veces por segundo, el caracol, en vez de retraerse,
empieza a montarse sobre la varilla.

Evidentemente, en el mundo sensorial del caracol, una varilla que
vibra cuatro veces por segundo se ha convertido en una varilla quieta.
La conclusién es obvia: el tiempo perceptible del caracol corre al ritmo
de cuatro momentos por segundo. Por consiguiente, en el mundo sen-
sorial de esos animales todos los movimientos fluyen con mayor velo-
cidad que en el nuestro. También, para el caracol, su deslizamiento no
es tan lento como a nosotros nos parece.
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VI. MODIFICACIONES QUE LAS SENSACIONES IMPRIMEN A 1L.OS
DATOS OBJETIVOS QUE NOS SUMINISTRA EL MUNDO
EXTERIOR

La cosa es por demas patente en los campos de la sensibilidad dolo-
rosa, de la sensibilidad térmica y de la sensibilidad luminica. Merece la
pena que fijemos la atencién en este punto. El nos va a demostrar cla-
ramente que los dérganos de los sentidos no nos dan una réplica del
mundo que nos rodea, sino que nos proporcionan signos, con los cuales
construimos una representacién utilitaria, pero mas o menos falsa del
mismo.

1. LA SENSIBILIDAD DOLOROSA

Por su localizacidn se distinguen tres clases de dolor: a) cutaneo o
superficial; b) profundo (musculos, tendones, articulaciones); ¢) visce-
ral. Nos ocuparemos sélo del dolor superficial, que es el tnico que aqui
nos interesa.

El sentido del dolor difiere de los demas por carecer de estimulo
adecuado. Se puede originar esa sensacién de las més variadas maneras,
a saber: por la electricidad; por agentes mecénicos (golpes, pinchazos,
etcétera); por el calor; por el frio, y por substancias quimicas (saliva
de los insector hematdéfagos, liquidos urticantes, etc.). En general, la sen-
sacién dolorosa se produce cuando el estimulo empleado sobrepasa una
cierta intensidad. Por ejemplo: aplicando sobre un centimetro cuadrado
de la piel 0,00015 Cal durante tres segundos, se siente una sensacién de
calor suave; aplicando 0,218 Cal se produce una sensacién térmica do-
lorosa.

SHERRINGTON (1926) sefiala que la propiedad comun a los estimulos
dolorosos es que nos avisan del riesgo de lesién que corren los tejidos,
cuando la energia estimular es excesiva. El dolor es realmente un sen-
tido de proteccién (nocicepcion); los otros sentidos son sentidos. de in-
formacién.

El caracter protector de la sensacién de dolor explica y justifica que
tengamos nosotros y (muchos animales) terminaciones nerviosas espe-
cificamente dolorosas, es decir, terminaciones nerviosas que incluso por
obra de estimulos suavisimos originan sensaciones dolorosas. Este tipo
de proteccién lo necesitan evidentemente unos érganos tan delicados
como son los ojos. Y en efecto, voN FREY, en 1895, comprobdé que la
parte central de la cérnea es sélo sensible al dolor, de tal manera que
hasta las impresiones mecanicas o quimicas mas insignificantes produ-
cen una sensacién dolorosa.

También es exclusivamente dolorosa la sensibilidad de las piezas den-
tarias. Sabido es que en los dientes se produce un dolor agudisimo cuan-
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do se estimula su pulpa, lo mismo con la punta de un alfiler que por
el calor o por el frio.

VoN FREyY se ha esforzado en soslayar la dificultad que representa
la falta de un estimulo adecuado para la correcta interpretacién del
sentido del dolor. Lo ha conseguido emitiendo la teoria de que el sen-
tido del dolor es una variedad del sentido quimico. Considera von FrREY
que los estimulos dolorosos son ciertos productos metabdlicos que se
forman en las células lesionadas por cualquier agente nocivo.

2. LA SENSIBILIDAD TERMICA

La existencia de dos sentidos distintos para la sensibilidad térmi-
ca es uno de los hechos mas sorprendentes del mundo sensorial. Desde
el punto de vista fisico no cabe hablar de calor y de frio, sino de un
mayor o menor grado de temperatura, que es, justamente, como habla
el termémetro. Los corpusculos térmicos no se excitan, en realidad, por
unas determinadas temperaturas concretas que llamamos «calor» y
«frio». Cualquier temperatura de las compatibles con la vida pueden
producir sensacién de calor o de frio, o no producir en absoluto una
sensacion térmica. Esto dltimo se debe al fenémeno llamado adaptacion
térmica, que consiste en que nuestra piel se adapta a la temperatura
del ambiente y no siente entonces ni calor ni frio. (Es lo que se suele
llamar «cero fisiolégico».) Una vez alcanzado el cero fisiol6gico, la piel
siente como calor la aplicacién de un estimulo térmico positivo, y, como
frio la aplicacién de un estimulo térmico negativo.

La prueba del caracter subjetivo del calor y del frio la suministra el
conocido experimento de WEBER. Durante unos minutos (hasta lograr
la adaptacion térmica) se sumerje la mano izquierda en agua caliente
(a unos 35°) y la derecha en agua fria (a unos 10°). Inmediatamente
después se meten las dos simultdneamente en agua tibia. La mano iz
quierda encontrard fria esa agua, mientras la mano derecha la encon-
trara caliente. Por tanto, los corptisculos térmicos no son Organos sen-
soriales destinados a apreciar la temperatura, sino la direccién del flujo
térmico. Cuando el flujo térmico va de dentro del cuerpo a fuera (lo
que ocurre cuando la temperatura en la superficie de la piel es menor
que en las capas profundas), se impresionan los corptisculos de KRAUSE
y recibimos la sensacién de frio. Cuando el flujo térmico va de fuera a
dentro (lo que ocurre cuando la temperatura de la superficie es mayor
que la del interior), se impresionan los corptisculos de RUFFINI y reci-
bimos la sensacidén de calor, sea cual fuere, en ambos casos, la tempe-
ratura termomeétrica.

La «sensibilidad» de los dos sentidos térmicos es bastante diferente.
El estimulo umbralico para los receptores del frio es un descenso de
la temperatura de 0,004°, aplicado durante tres segundos sobre un 4rea
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de un centimetro cuadrado. Para los receptores de calor es un ascenso
de la temperatura de 0,001° durante dicho tiempo. Si aumenta el drea
de estimulacién, disminuye el umbral estimular, en virtud de la llamada
sumacion zonal, fenémeno semejante a la sumacioén espacial que se ob-
serva en los arcos reflejos.

3. LA SENSIBILIDAD LUMINICA

Mas llena de sorpresas y paradojas que la sensibilidad térmica es
la sensibilidad luminica.

En primer lugar destaca el hecho de que el aspecto del mundo visual
cambia profundamente con el grado de iluminacién. A plena luz, los ob-
jetos exhiben sus colores. A poca luz (de noche y en el crepusculo) los
objetos exhiben diferentes matices de gris. (Ya lo dice la frase «de noche
todos los gatos son pardos».)

Esta diferencia entre la visién diurna (vision fotdpica) y la crepuscu-
lar (vision escotdpica) se debe a que, en nosotros, como en todos los
vertebrados en general, la sensibilidad 6ptica estd desdoblada en dos
sentidos distintos, a saber: el sentido que podemos llamar sentido foto-
métrico, y el sentido cromdtico. El primero de estos sentidos se ha es-
pecializado en la percepcién pura y simple de la intensidad luminosa,
es decir, de la cantidad de energia luminica.

Esta especializacion ha consistido en rebajar el umbral estimular
para esa forma de la energia (véase en pag. 12). El sentido cromatico
se ha especializado en la discriminacién de la cualidad de la luz, o sea,
en distinguir los diversos colores que puede tener la luz.

La diferencia entre esos dos sentidos afecta tanto a las particularida-
des morfolégicas de las respectivas células receptoras —las células visua-
les— como a la sensibilidad luminica de las mismas. Los fotorreceptores
escotopicos son los bastones; los fotépicos, los conos. Conos y bastones
constituyen el polo dendritico de las células visuales, profundamente
modificado en su estructura para albergar el pigmento encargado de
absorber cuantos de luz, y para sincronizar las reacciones quimicas que
conducen al fenémeno de la excitacién. El pigmento de los bastones es,
en todos los animales, la rodopsina, cuyas particularidades hemos estu-
diado anteriormente (pag. 25). Los conos tienen pigmentos especiales,
muy parecidos a la rodopsina, pero especialmente «sensibles» a deter-
minadas longitudes de onda.

El ndmero absoluto y relativo de los dos tipos de fotorreceptores
varia con las especies. Nuestra retina, por ejemplo, tiene unos 130 mi-
llones de bastones y 6 millones de conos. También varia la distribucién
de los mismos en la retina, lo cual, naturalmente, tiene mucha impor-
tancia para la visién. En los primates (el hombre y los monos) la févea
centralis (que es una.fosita de un milimetro cuadrado de extensién si-
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tuada ‘en el extremo del didmetro antero posterior del ojo) sélo contiene
conos, apretadamente adosados unos a otros. Alrededor de la févea €l
mosaico de conos se afloja y entre ellos aparecen més y mds bastones,
de tal manera que hacia la periferia de la retina el ndmero relativo de
bastones es muy superior al de conos.

* El ojo —la retina— se adapta a esas dos formas de visién. Cuando
pasamos de un sitio bien iluminado a un recinto en densa penumbra, al
principio- no vemos nada en absoluto. Pero, poco a poco, el ojo se va
adaptando a la oscuridad y al cabo de unos 30 minutos vislumbramos
los objetos y podemos apreciar sus movimientos. Pero no distinguimos
sus detalles estructurales, ni tampoco sus colores. Estos se manifiestan
s6lo por su diferente luminosidad.

Si teniendo la retina adaptada a la oscuridad, pasamos a la plena-
luz, quedamos deslumbrados. Pero, con bastante rapidez, los ojos se
adaptan a la luminosidad y a los cinco minutos vemos perfectamente.

Los bastones son enormemente mas sensibles a la luz que los conos,
de tal manera que cuando hay poca luz, por ejemplo, de noche y en los
crepusculos, sélo funcionan los bastones. En cambio, cuando la luz tiene
gran intensidad, sélo funcionan los conos, pues, en estas condiciones,
el pigmento fotosensible de los bastones (la rodopsina) se desintegra
en la forma que hemos descrito en la pagina 26, Con una iluminacién
ponderada, los dos fotorreceptores funcionan, pues la rodopsina se diso-
cia y se resintetiza continuamente.

Dada la distribucién de los conos y los bastones en nuestra retina,
la févea funciona sélo fotépicamente y es, por tanto, inadecuada para
ver objetos poco iluminados. Estos se perciben bien sé6lo en la regién
estrafoveal y en la periferia de Ia retina. Ya lo dijo el famoso astrénomo
francés, ARAGO: «para ver una estrella de pequefia magnitud no hay que
mirarla». (Mirar es mover los ojos para que el objeto que queremos ver
se proyecte en la févea central.)

Observaciones de este género condujeron al anatémico aleman
ScHULTZE, en 1866, a emitir la teoria de que en la retina humana los
conos funcionan con altas intensidades luminosas y dan una visién de-
tallada y coloreada, mientras los bastones funcionan con luz escasa y
dan una visién borrosa e incolora.” En apoyo de esta interpretacién
aduce ScHULTZ dos interesantes observaciones: en el buho y otras aves
nocturnas hay una gran preponderancia de los bastones sobre los conos.
En el halcédn, la gallina y otras aves que al oscurecer se retiran, ocurre
lo contrario. SCHULTZE es realmente el fundador de la teoria de la du-
plicidad de la visidn, cuya formulacion, sin embargo, se debe a Von
Kries (1890).

La cantidad de energia radiante necesaria para producir una deter-
minada sensacién de luminosidad varia —tanto en la visién escotépica
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como en la fotépica— con la longitud de onda, es decir, el color, de
Ia luz empleada. v

En la visién escotépica, la zona verde del espectro es la mas lumi-
nosa, mientras en la visién fotépica lo es la amarilla.

Si determinamos_experimentalmente la dosis minima de energia lu-
minosa de cada regién del espectro necesaria para impresionar una
retina adaptada a la oscuridad, podemos construir la llamada curva de
la luminosidad escotdpica (fig. 7, A). Dicha curva expresa, naturalmente,
la sensibilidad de los bastones para las diferentes longitudes de onda.
Como se ve, el maximo de sensibilidad corresponde a la longitud de
onda de 510 nm (verde).

La curva de la luminosidad fotdpica (fig. 7, B), tiene la misma forma,
pero estd corrida en bloque hacia las longitudes de onda larga, de tal
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manera que su cuspide estd en la longitud de onda de 550 nm (ama-
rillo).

La existencia de estas dos curvas de luminosidad explican el clasico
~fenomeno de Purkinje, que consiste en que durante el creptsculo ves-
pertino, la zona de méxima luminosidad del espectro se desplaza, a
medida que oscurece, de la regién amarilla a la verde. A este desplaza-
miento se debe un fendémeno que todos nosotros (y antes que nadie
PURKINJE) hemos podido observar en los jardines al atardecer. Las flores
rojas y las azules, igualmente luminosas cuando luce el sol, cambian su
luminosidad al hacerse de noche de tal manera que las rojas se hacen
negras, mientras las azules resultan mas claras.

Los que viviamos en Madrid hace cincuenta afios teniamos ocasién
de ver el fenémeno de PURKINIE representado por los hiisares de Pavia,
de uniforme rojo brillante, y los de la Princesa, de uniforme azul ce-
leste. Al sol, los dos uniformes eran igualmente luminosos. Al oscurecer,
los primeros parecian de color negro rojizo; los segundos de color gris
azulado.

El fenémeno de PURKINJE constituyé el fundamento de la teoria de
la Duplicidad de la visidn, formulada por Von KRIES en 1890.
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4, LA VISION DE LOS COLORES

Se suele decir —y nosotros lo hemos dicho anteriormente— que el
sentido cromdtico nos informa sobre el color de los objetos. En reali-
dad debemos decir que el sentido cromatico obsequia a las radiaciones
luminosas de las distintas longitudes de onda con un color que ellas,
de por si, no tienen. Es este uno de los mas sorprendentes fendémenos
del mundo de los sentidos.

Desde que abrimos los ojos a la luz vemos las cosas con unos colo-
res que no dudamos, en absoluto, que no les pertenezcan. Estamos con-
vencidos de que la sangre es roja; de que el oro es amarillo; de que la
hierba es verde; etc., etc. Pero, si pensamos que las radiaciones de 510
~nm de longitud de onda determinan en nosotros la sensacién de verde,
y las de 550 nm la de amarillo, comprenderemos que tan pequefia dife-
rencia en la indole de la radiacién estimular no justifica, en absoluto,
una diferencia tan enorme como la que hay entre las sensaciones de
verde y amarillo.

Como la visién de los colores sélo se da en animales muy evolucio-
nados, se puede asegurar que la sensibilidad éptica primaria consiste
tan sélo en apreciar la cantidad de energia luminica recibida por los
fotorreceptores. Es decir: la sensibilidad éptica primaria es el sentido
fotométrico, que todos los animales fotosensibles contintian teniendo.

Que una informacién visual en blanco y negro (més la gama de los
grises) puede ser suficiente para la vida de los animales, se desprende
claramente del hecho de que hasta que fue inventada la cinematografia
en colores, la gente quedaba muy satisfecha viendo las peliculas en blan-
co y negro. La capacidad para distinguir las distintas longitudes de onda
de la luz no sélo por diferencias en su luminosidad, sino asignando a
éstas un atributo tan llamativo, por no decir escandaloso, como €l color,
representa un enorme progreso en la evolucidn del reino animal, pues
de esta manera se amplia y enriquece considerablemente la informacién
visual.

El caracter subjetivo de los colores se aprecia de la mejor manera
comparando nuestra sensibilidad cromética con la de la abeja. Merece
la pena que hagamos esta comparacion. Estudiemos primeramente nues-
tra sensibilidad cromaética. (En la pag. 59 estudiaremos la de la abeja.)

a) LA SENSIBILIDAD CROMATICA DEL HOMBRE

Para nosotros, la parte luminica del espectiro solar se compone de
una serie continua de radiaciones cuyas longitudes de onda van desde
la de 761 nandémetros (que determina la sensacién rojo oscuro) a la de
396 nandémetros (que determina la sensaciéon violeta extremo). Entre
unas y otras la unica diferencia objetiva es la longitud de onda. Pues
bien, nosotros distinguimos en esa serie continua un ntmero muy cre-
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cido de colores diferentes (de 150 a 160), pero ese ntiimero es mucho
menor que el niimero de longitudes de onda diferentes existentes. Y
aun asi, sabido es que en realidad sélo consideramos como colores pu-
ros los siete que distinguié NEwTON, a saber: rojo, anaranjado, ama-
rillo, verde, azul, afiil y violeta. Los colores intermedios los considera-
mos como mezclas de los colores puros contiguos, y asi decimos verde
azulado, amarillo verdoso, amarille rojizo, etc., etc.
< En realidad, los «siete colores del arco iris» no son mas que seis,
pues la distincién cualitativa entre el azul y el aiil, fue forzada por
NEwTON para que hubiera tantos colores puros como notas musicales
fundamentales. El color afiil es una variedad del azul, «azul de indigo».
Segiin LE GraND (1948) las longitudes de onda de esos seis colores
estan comprendidas entre las que se indican en el cuadro adjunto (re-
dondeando los numeros).

Violeta ... ... ... ... ... ... .o .. ... 400-440 nm
Azul ... ... ... ... .. ... ... 440-500 »
Verde ... ... ... ... oo oo oo oo ... 500-570 »
Amarillo ... ... ... ... .. o o . . 570-590 »
Anaranjado ... ... ... .. .. .. .o ... 590-610 »
"Rojo ... .o .ol . 610-T700 »

En la apreciacién de estos colores hay diferencias personales. Asi,
la luz de 500 nm de longitud de onda la llaman unas personas, verde;
otras, azul. Esto no deja de ser un argumento en favor del caracter
subjetivo de las sensaciones cromaticas.

Por otra parte, en nuestro mundo de los colores existe un color, el
purpura, que no corresponde a ninguna radiacién del espectro solar,
sino que resulta de la mezcla de radiaciones rojas y violetas. El pur-
pura, pues, es una creacién sensorial, aun cuando esté vinculada a dos
agentes estimulares diferentes: las radiaciones de 680 nm de longitud
de onda, y las de cerca de 400.

Pero no es esto sélo lo sorprendente de la sensibilidad cromatica.
En efecto, se ha visto que ciertas sensaciones cromaticas que correspon-
den a determinadas radiaciones del espectro solar, se pueden originar
también mediante la mezcla, en el aparato visual, de dos otros colores
espectrales distintos, es decir, mediante la superposicién en la retina
de dos longitudes de onda diferentes. Asi, la sensacién «amarillo-ver-
doso», puede obtenerse de estas cuatro maneras.

12 mediante la radiacién de 570 nm (amarillo verdoso espectral);
2.2 mediante radiaciones verdes y amarillas;

3.2 con ciertas radiaciones rojas y ciertas verdes;

4.2 con ciertas radiaciones anaranjadas y ciertas verdes.

También la sensaciéon de blanco puede lograrse de muy diferentes
maneras. El blanco de las nubes, de la nieve, del papel, es producto de
la mezcla de todas las radiaciones luminosas del espectro solar, como
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demostré NEWTON con su famoso disco (sintesis de la luz blanca). Pero
sabido es que puede obtenerse la sensacién de blanco con la superpo-
sicién, en la retina, de diferentes pares de colores espectrales debida-
mente elegidos, los cuales se llaman complementarios en razén de que
el uno es el complemento del otro para originar el blanco. Los mads
conocidos pares de colores complementarios son los siguientes:

rojo y verde azulado;

anaranjado y azul cidnico;

amarillo y azul de 440 nm (azul de indigo);
amarillo verdoso y violeta.

Pero realmente el nimero de pares de radiaciones complementarias
es muy considerable. Siempre (y esto es importante) uno de los miem-
bros de la pareja corresponde a la mitad menos refranglble del espectro;
el otro-a la mas refrangible.

Desde el punto de vista de la psicologia no hay mds de cuatro colo-
res bdsicos: rojo, amarillo, verde y azul. Estos colores son los tnicos
que tienen en todas las lenguas europeas un nombre propio, un nombre
de color. Los otros colores tienen nombres de cosa (naranja, violeta,
lila, rosa, castario, etc.).

Pero los experimentos de mezclas de colores espectrales, realizados
ya por NEWTON, pero principalmente, hace mas de un siglo, por Max-
WELL y por HELMHOLTZ, permitieron descubrir un hechoe importanti-
simo: que con las longitudes de onda correspondientes a los colores
rojo, verde y azul (o violeta), mezcladas en proporciones determinadas,
se pueden obtener todos los colores y ademas, el blanco. En conse-
cuencia, los colores rojo, verde y azul fueron considerados como colo-
res primarios o colores fundamentales (HELMHOLTZ).

TEORIA DE LA VISION DE LOS COLORES.

La visién de los colores es un fenémeno que ha atraido desde anti-
guo la atencién de los fisicos y de los fisiélogos, los cuales han tratado
de explicarlo mediante ingeniosas especulaciones. Las dos especulacio-
nes que han gozado de mayor predicamento son la teoria tricromdtica
y la teoria de los pares de colores complementarios, conocida también
con el nombre de teoria tetracromdtica. Examinemos esas dos teorias.

La teoria tricromdtica fue ideada por el fisico inglés THoMAs YOUNG
a principios del siglo x1x (1802-1807), época en la cual no se conocia la
estructura de la retina ni se sabia nada de la existencia de la rodopsina
ni de los pigmentos fotosensibles de los conos. En la segunda mitad
de dicho siglo (en 1852) el gran fisico y fisidlogo, HERMANN vON HELM-
HOLTZ, contribuyé eficazmente al desarrollo de la misma, la cual se de-
nomina frecuentemente «teoria de Young-Helmholtz».

Se funda esta teoria en el hecho de que mezclando los tres colores
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espectrales primarios, rojo, verde y azul, se pueden obtener todos los
demas y también el blanco.

. Con objeto de abreviar, no expondré esa teoria en la forma en que
fue formulada por sus fundadores, sino como la hubieran formuiado
hoy dia. , '

Segiin esa teoria deben existir en la retina tres clases de elementos
—conos— cada una de ellas sensible a uno de los tres colores prima-
rios. Los llamaremos conos R (= rojo), conos V (= verde) y conos A
(=azul).

Segin MAXWELL, las longitudes de onda de los tres colores primarios
son: 630,8 nm (rojo), 528,6 nm (verde) y 457,4 nm (azul de indigo),
Pero la excitabilidad de esos elementos no estaria limitada a una estricta
longitud de onda, sino que se extenderia a la casi totalidad del espectro.
Pero en el color respectivo tendria cada uno de esos tipos de conos su
méxima excitabilidad. En la figura 8 estdn representadas las curvas
tedricas de la excitabilidad espectral de esos tres tipos de conos.

Si, por ejemplo, la retina es iluminada con luz monocromdtica de
580 nm de longitud de onda, que corresponde a lo que llamamos ama-
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Fig. 8. Curvas que expresan la «sensibilidad» para las diferentes longitudes de onda

del espectro solar, de los tres tipos de receptores cromaticos (conos) de nuestra

retina, segun la tedrica de YouUNG-HELMHOLTZ. R, conos de maéxima excitabilidad
para el rojo; V, idem para el verde; idem para el azul de indigo.

rillo espectral, los tres tipos de conos resultan excitados, pero (como
se puede comprobar en la figura) con diferente intensidad. Cada uno
de esos elementos enviaria a la corteza visual, por medio de fibras espe-
cificas del nervio éptico, el impulso nervioso respectivo, que, en el cen-
tro visual originaria la sensacién cromatica correspondiente, que llama-
remos «rojo elemental», «verde elemental» y «azul elemental». La fusién
en el sensorio, de las tres sensaciones cromaticas elementales en una
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determinada proporcidn, originaria nuestro amarillo, es decir, el ama-
rillo psiquico que nosotros vemos, el cual no tiene nada que ver, eviden-
temente, con el amarillo espectral de 580 nm de longitud de onda que
ha impresionado la retina.

De la misma manera, si hubiéramos estimulado la retina con la lon-
gitud de onda de 528 nm (correspondiente al verde espectral) se ongl-
naria en el sensorio nuestro verde. Y asi sucesivamente.

Segun esta teoria, nuestro aparato visual no trata como cosa homo-
génea la luz homogénea (monocromatica) de una estricta longitud de
onda, sino que la transforma en tres excitaciones diferentes: una «roja»,
otra «verde» y otra «azul», que en el sensorio se funden en una unidad
cromdtica psiquica.

Esta ingeniosa teoria esta de acuerdo con la idea de las energias
sensoriales especificas, de JoHANNES MULLER. En efecto, seria indife-
rente que los conos R fueran estimulados por una u otra clase de radia-
ciones luminosas. En el centro visual, esa excitacién provocaria siempre
la sensacién «rojo elemental», si bien con una intensidad condicionada
por la curva de excitabilidad espectral de dicho tipo de conos. Lo mis-
mo cabe decir de los conos V' y de los A.

En resumen: segun la teoria tricromdtica, los distintos colores per-
cibidos por el aparato visual serian el resultado de las distintas inten-
sidades relativas de las tres sensaciones cromadaticas elementales. La sen-
sacién de «blanco» seria el resultado de una intensidad equilibrada
de las tres sensaciones cromadticas elementales.

Séanos permitido insistir en que, verdaderamente, los tres colores
fundamentales que se mezclan en el sensorio para dar todos los matices
cromaticos percibidos por el hombre, no son las longitudes de onda
correspondientes a los colores espectrales rojo, verde y azul, sino los
colores sensoriales elementales «rojo», «verde» y «azul», que en reali-
dad no tienen nada que ver con aquéllos.

Contra la ingeniosa teoria tricromatica se han aducido algunas ob-
jecciones. Ciertos fendémenos visuales son dificiles, si no imposibles de
explicar con la teoria de YouNG. El mayor defecto de esta teoria fue,
hasta hace pocos afios, su caracter puramente especulativo. Los histé-
logos no encuentran diferencias morfoldgicas entre los conos de la reti-
na, y los bioquimicos, durante mas de cien aflos de pesquisas, no logra-
ron detectar los presuntos pigmentos fotosensibles de esos elementos.
En la actualidad la cosa ha variado favorablemente, pues diversos inves-
tigadores han logrado identificar en los conos de algunos vertebrados,
incluso de la especie humana, algunos pigmentos fotosensibles de los
que luego hablaremos.

Por lo que respecta al mensaje croméatico que €l nervio éptico envia
a los centros visuales del encéfalo, las investigaciones modernas han
demostrado que YoUNG estaba equivocado. No hay vias centripetas inde-
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pendientes para las tres clases de conos. Como veremos mds adelante,
la retina es un centro elaborador de las impresiones visuales, y las cé-
Iulas ganglionares, origen de las fibras del nervio dptico, envian al cere-
bro, por esas fibras, el resultado o producto neto de dicha elaboracion.
Por tanto, en contra de lo que YOUNG pensaba, la «mezcla» de las exci-
taciones crométicas de las tres clases de conos, no se verifica en el cen-
tro visual de la corteza visual, sino ya en la propia retina. Hay que
reconocer, sin embargo, que c¢on esta rectificacién la teoria de YOUNG
no aclara satisfactoriamente el problema de la visién de los colores,
pues seguimos ignorando cudl es el «producto neto» de la elaboracién
retiniana.

Teoria de Granit—Como una modificacién de la teoria de YoUNG y
HeLMHoOLTZ puede considerarse la emitida por el gran fisiélogo sueco
RAGNAR ‘A. GRANIT, de la que me permitiré tan sélo dar de ella una li-
gera idea. v

Mientras YounG y HELMHoOLTZ desarrollaron la teoria tricromaética
por via puramente tedrica, GRANIT abordé el problema- de la visidon por
via experimental. A este efecto registré mediante microelectrodos espe-
ciales los impulsos nerviosos que emitian células ganglionares individua-
les cuando se estimulaba la retina con longitudes de onda de diferentes
regiones del espectro. '

De esta manera llegé GRANIT a la conclusion de que habia en la re-
tina dos grupos fisioldgicos de fotorreceptores. Los del primer grupo
responden con émisién de impulsos nerviosos a los estimulos luminicos
de cualquier longitud de onda. Pero, segin la intensidad de la ilumina-
cién, se originan dos curvas cuyas cuispides yacen en las longitudes de
onda de 550 y de 510 nm (fig. 9). Dichas curvas coinciden, respectiva-
mente, con las curvas de la luminosidad fotépica y escotépica del ojo
humano (véase fig. 7). A estos: receptores les dio GRANIT el nombre de
dominadores. Pertenecen a este tipo de receptores, segliin GRANIT, todos
los bastones y una parte de los conos. Cuando la luminosidad es baja
funcionan sélo los bastones; pero cuando la luminosidad aumenta, en-
tran en funcién los conos dominadores. De ahi la existencia de las dos
curvas descubiertas por GRANIT. El nombre de «dominadores» indica
que el niimero de receptores que sirven para la sensibilidad luminica
acromatica domina cuantitativamente sobre los receptores del otro sis-
tema, que estd formado exclusivamente por conos. De este hecho de-
duce GRANIT que la forma béasica de la sensibilidad luminica es la per-
cepcién acromatica de la luz.

Los receptores del segundo grupo, que GRANIT denomina modula-
dores, funcionan solamente cuando el ojo esta adaptado a la lumino-
sidad, es decir, a la visién fotépica. Reaccionan, emitiendo impulsos,
a las bandas espectrales de las longitudes de onda correspondientes a
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los tres colores primarios de la teoria tricromética, a saber (fig. 9):
600 nm (rojo), 540 nm (verde) y 425 nm (azul). Si, por ejemplo, se es-
timula el ojo por luz roja de 600 nm de longitud de onda, resultan
estimulados esos tres tipos de moduladores en la relacién 92: 8: 0.
En la corteza cerebral la relacién 92 de «rojo elemental» por 8 de «verde
elemental» y cero de «azul elemental» determina la sensacién de «rojo».
Cuando los moduladores rojos y verdes son estimulados en la misma
medida (p. ej., 72: 72: 0) entonces aparece en el sensorio la sensacién
de amarillo de longitud de onda de 570 nm. »

La curva de luminosidad fotdpica de esos tres diferentes receptores
representa la curva de luminosidad del ojo (fig. 9). Por estimulacion
simultdnea equitativa de todos los moduladores se obtiene la sensacién
de blanco.

La teoria de los pares de colores complementarios.—Mientras la teo-
ria tricromdtica es una teoria eminentemente fisiolégica, la teoria de
los pares de colores complementarios, ideada por Ewarp HERING en
1872-1878, es una teoria eminentemente psicolégica. Se apoya, en efecto,
en el hecho de que, psicolégicamente, no hay mas que cuatro colores
bésicos: rojo, amarillo, verde y azul, que constituyen dos parejas com-
plementarias: rojo/verde, amarillo/azul. En alusién a este hecho, la teo-
ria de HERING se suele llamar teoria tetracromdtica. Pero, en realidad,
la especulacién de HERING es una teoria de tres variables, como la de
YoUNG.
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En efecto, supone HERING que hay en el aparato visual tres «subs-
tancias visuales» (Sehsubstanzen), cuyo signo metabdlico (catabolismo/
anabolismo) estd dirigido por la energia luminica. De esta manera se
originarfan seis sensaciones luminosas fundamentales, asociadas for-
mando tres parejas: blanco/negro, rojo/verde, amarillo/azul.

La primera de estas substancias (Weisschwarzsubstanz) se cataboli-
zaria (se descomporndria) por la luz, y se anabolizaria (se resintetizaria)
por la oscuridad. Por la reaccién catabdlica se originaria la sensacién de
blanco. Por la anabélica, la de negro. La competencia de las dos reac-
ciones contrarias originaria la sensacién de gris. v

La segunda de las sustancias visuales (Rotgriinsubstanz) se. descom-
pondria por la luz roja, dando la sensacién de «rojos, y se resintetizaria
por la luz verde, dando la sensacién de «verde».

La tercera substancia (Gelbblausubstanz) se descompondria por la
luz amarilla, dando la sensacién de «amarillo», y se resintetizaria por
la luz azul, dando la sensacién de «azul».

Supone también HERING que la substancia «blanco/negro» se descom-
pone por cualquier clase de luz, con lo cual el color evocado por cual-
quier estimulo Iuminoso no esta saturado al maximo, sino que, ademas
de su «valencia cromdtica», tiene una cierta «valencia blanco».

Este supuesto nos da una sugestiva explicacién del extrafio fendme-
no de los colores complementarios. Cuando se ilumina el ojo simulta-
neamente con luz amarilla y luz azul de la misma intensidad, entonces
se anulan por compensacidén reciproca los procesos catabdlico y ana-
bélico de la «substancia amarillo/azul», y no deberia producirse sensa-
cién alguna. Pero, como tanto la luz amarilla como la luz verde des-
componen a la «substancia blanco/negro», se origina en el sensorio la
sensacién de «blanco».

También encuentra una explicaciéon en la teoria de HERING la in-
fluencia que tiene la intensidad de la luz sobre la luminosidad y la sa-
turaciéon de los colores. Se sabe que por estimulos luminosos muy fuer-
tes, el rojo vy el verde van debilitdndose progresivamente hasta ser re-
emplazados por tonos amarillos y azulados. Al final éstos también se
esfuman y queda sdélo el blanco.

Se comprende por.si mismo que los colores intermedios se originen
por el juego de dos «substancias visuales». Asi, la sensacién verde ama-
rillento se originaria por el catabolismo de la «substancia amarillo/azul»
y el anabolismo de la «substancia rojo/verdes».

Como vemos, en la teoria de HERING, las sensaciones blanco y negre
tienen gran importancia en la visién de los colores. Si prescindimos de
la pareja blanco/negro, la teoria de HERING puede calificarse de tetra-
cromdtica.

Por la manera de originarse las sensaciones cromaéticas fundamenta-
les en la teorfa de HERING, los colores de cada pareja son antagdnicos,
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es. decir, contrarios. Algunos autores llaman a la teoria de HERING teoria
de los pares de colores antagdnicos. Otros la denominan teoria de los
pares de colores oponentes.

El antagonismo entre los miembros de cada pareja de colores de 1a
teoria de HERING se manifiesta por un curioso fenémeno psiquico: mien-
tras la sensacidn cromatica de los miembros de una de esas parejas la
podemos combinar con una u otra de las de la otra pareja, obteniendo
colores. mixtos, las sensaciones cromaticas de los miembros de cada
pareja son incompatibles.

Se comportan esas dos parejas de sensaciones cromaticas igual que
las dos parejas de puntos cardinales N/S, E/W. Hay los colores rojo-
amarillento, verde-azulado, amarillo-verdoso, amarillo-rojizo, etc., exacta-
mente igual a como hay un noreste, un suroeste, un nornoroeste, etcé-
tera. Pero no hay un verde rojizo, ni un amarillo azulado, exactamente
igual a como no hay un nortesur o un esteoeste.

La comparacién que acabamos de hacer indica claramente que la in-
troducién de la pareja blanco/negro en el esquema de HERING no tiene
razén de ser. La sensacién de blanco y la de negro se combinan en todas
proporciones dando la extensa gama de los grises. El bidlogo francés
H. P1eroN ha insistido mucho en que hay que excluir del esquema de
HEeRING la pareja blanco/negro. Para PIERON las palabras blanco y negro
no designan sensaciones, sino percepciones.

HERING localiza el proceso antagdnico no en las sustancias quimicas
de la retina, que él denomina «Empfagstoffen», esto es, «substancias re-
ceptoras», sino en lo que él Illamé «Sehsubstanzen», es decir, «substan-
cias visuales», que no hay que entender como substancias en el sentido
quimico, sino como la suma de retina, nervio dptico y centros cerebra-
les de la visién.

Como se habra notado, la teoria de HERING es una pura especulacién.
Sin embargo, es compatible con el principio neurofisiolégico de la exci-
tacién e inhibicién reciproca, principio que campea en tantos y tantos
procesos fisioldgicos.

Teoria sintética de la vision cromaitica—lLa existencia de los dos
pares de sensaciones cromaticas antagénicas (rojo/verde, amarillo/azul)
es un hecho que no tiene explicacién, de buenas a primeras, en la teo-
ria de YouNnG, pero que no puede ignorarse a la hora de elaborar una
teoria de la vision de los colores. De esto se han percatado todos los
investigadores. Revisando la literatura se descubren repetidos intentos
de ensamblar en una teoria tnica la teoria de YouNG y la de HERING.
Asi ha ido surgiendo en la palestra la que podemos llamar teoria sin-
tética de la vision de los colores.

Quiza el primer intento de asociar a HERING con YOUNG sea. el ela-
borado por L. M. HURVICH ¥ su colaboradora DoROTHEA JAMESON (1958).
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Postula HURVICH la existencia de tres substancias fotosensibles in-
dependientes o, B, v, que constituyen los eslabones entre los estimu-
los luminicos y los tres pares de procesos visuales de respuesta: ama-
rillo/azul, verde/rojo, blanco/negro. Estas tres substancias fotoquimi-
casi independientes estarfan contenidas en unidades retinales discretas,
y estarian interconexionadas de una manera muy compleja con los sis-
temas neuronales de respuesta. De esta manera, la sensibilidad croma-
tica responderia a la teoria de YouNG en el componente receptor (los
conos) v a la teoria de HERING en el resto del aparato visual (nervio
6ptico y centros visuales encefalicos).

Mas elaborada resulta la teoria sintética de la visién de los colores
en los trabajos de varios autores recientes, principalmente en uno de-
bido a G. SvAETICHIN, K. NEGISHI y R. FATEHCHAND, titulado «Cellular
mechanisms of a Young- Hering visual system», publicada en 1965.

Para estos autores, el hecho de que haya cuatro sensaciones croma-
ticas fundamentales, y sélo tres clases diferentes de receptores cromé-
ticos, indica que los tres espectros de absorcién de los pigmentos de
los conos no corresponden, en manera alguna, a ninguna de aquellas
sensaciones. Por otra parte, los procesos oponentes de Hering, funda-
dos en el mecanismo de excitacién e inhibicién reciproca, necesitan ope-
rar con un maximo de dos cualidades de informacién antagénicas. En
consecuencia, hay que admitir que, en la retina, la informacién sumi-
nistrada por los tres tipos de receptores, tiene que transformase en dos
procesos oponentes paralelos, cada uno de los cuales suministrara a la
corteza visual una tnica informacién para componer las variadas sen-
saciones cromaticas.

Tres es el numero minimo de receptores en que se puede basar el
sistema oponente de HERING. Cuatro receptores podrian, desde luego,
servir para ese menester, pero —dice SVAETICHIN y colaboradores— «la
naturaleza es ahorrativa». Hablando por mi cuenta, me permito recor-
dar que hace mas de cien afios MAXWELL, al elegir como colores prima-
rios el rojo, el verde y el azul, decia que los fendmenos de las mezclas
de colores implicaban que los receptores cromdticos tuvieran tres ma-
neras y sblo tres de captar luz, y que, por tanto, parecia razonable
que hubiera tres y sélo tres pigmentos en dichos receptores.

Pigmentos de los conos.—Para explicar la sensibilidad cromatica de
los vertebrados hay que admitir que los conos deben elaborar pigmen-
tos especialmente sensibles a determinadas longitudes de onda. El ais-
lamiento o al menos la identificacién de dichos pigmentos ha resultado
extraordinariamente dificil.

El primer pigmento de los conos fue aislado por GEORGE WALD, en
1937, en la retina del polluelo, la cual tiene pocos bastones. (un bastén
por cada seis conos). Es de color lila y WaLp le llamé yodopsina. Se
compone de una opsina especial (fotopsina) y de un carotinoide que ha
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resultando ser el mismo que el de la rodopsina (retineno). Su curva de
absorcién es semejante, en aspecto, a la de la rodopsina, pero esta des-
plazada en bloque hacia el rojo. El maximo de absorcién esti en la lon-
gitud de onda de 562 nm, coincidiendo casi con la curva de la sensibi-
lidad fotdpica del ojo. Por la accién de la luz, la yodopsina se decolora.

Los primeros pigmentos de los conos de los mamiferos fueron iden-
tificados en el ojo humano, por W. A. H. RUSHTON y su colaborador
F. W. CaMPBELL, en 1955. Para ello utilizaron féveas aisladas, las cuales,
como es sabido; carecen de bastones. Encontraron dos pigmentos. Uno,
que RusHTON llamé chlorolabe, era mas sensitivo a la regién verde del
espectro, con un maximo en la longitud de onda de 540 nm. El otro pig-
mento, al que denominé erythrolabe, tiene su méaximo de sensibilidad
en el amarillo de 590 nm. No. encontraron un pigmento especialmente
sensible al azul, que hubiera sido llamado cyanolabe, pero RUSHTON no
parece dudar de su existencia. En todo caso no pudo determinarse si
los dos pigmentos estaban localizados en conos diferentes o si estaban
mezclados en el mismo receptor. (Informaciéon de RusHToN, 1962.)

Para dilucidar este importante problema, el Gnico método de in-
vestigacién consiste en determinar, con un microespectrofotémetro, el
espectro de absorcién de conos individuales. La cosa, como se compren-
de, no es facil. W. B. MARks lo consiguié mediante un método muy in-
genioso que no tenemos tiempo para explicar. Se trata de un dispositivo
bastante sensible como para poder determinar las curvas de absorcién
de conos individuales del pez de colores (Carausius auratus), cuya visiéon
cromatica ha sido perfectamente establecida.

MAaRkS llegé a calcular los espectros de absorcién de los tres tipos
de pigmentos caracteristicos de tres clases fisiolégicas de conos exis-
tentes en la retina de ese pez. Las ctspides de las correspondientes
curvas de absorcién yacen en las longitudes de onda de 455, 535 y 625 nm,
que corresponden a los colores espectrales azul de indigo, verde y rojo.

La teoria de YounNG-HELMH 0LTZ, de los tres tipos de receptores cro-
maticos, resulté asi plenamente confirmada.

La teoria tricromatica ha podido extenderse a la rana, al macaco
(Macaca nemistrina y M. mulatta) y al hombre, por G. WaLp y P. K.
BROWN (1963-1964) y por W. B. MARK, W. H. DoBELLE y E. F. MACNICHOL
(1964), pese a que los conos de los primates son mucho mds finos que
los del Carausius, pues miden sélo dos micras de didmetro en la base
del segmento externo. Los datos logrados por WALD y BROWN en conos
humanos revelaron tres diferentes curvas de absorcién (fig. 10), cuyas
cuspides estaban en 450, 525 y 555 nm, o sea, en los colores espectrales
azil de indigo, verde y amarillo, respectivamente. En la nomenclatura
de RUSHTON esos pigmentos serfan cianolabe, clorolabe y eritrolabe.
Como se ve, esos valores no difieren gran cosa de los hallados por
MARKS en el pez de colores.
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Fig. 10. Espectros de absor-
cién de los pigmentos visua-
-1 les de conos de la regién
paraforeal de la retina hu-
mana. (Segin BROWN y WALD,
-1  1964.) (B. H. CRAWFORD, 1965.)
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Merece mencién el hecho de que la cuspide de la curva de sensibili-
dad de nuestros receptores «rojos» esté en el amarillo, y no en el rojo.
Pero, se ha observado que esa curva se extiende considerablemente so-
bre la banda roja del espectro y no cabe duda de que ese pigmento es
lo suficientemente sensible a la luz roja como para enviar un mensaje
que nuestro cerebro puede interpretar como «rojo». (Al fin y al cabo,
el color de una radiacion luminica no es una propiedad de las ondas
electromagnéticas, sino una propiedad de los centros sensoriales.)

Para terminar este estudio de los pigmentos de los conos diremos
que todos ellos son cromoproteidos que tienen como grupo prostético
retineno, exactamente igual que la rodopsina. Este hecho tiene gran im-
portancia tedrica. Revela que la especificidad funcional de los pigmen-
tos visuales no se debe al croméforo (siempre retineno), sino a la op-
sina, la cual, por ser una proteina, tiene no sélo una especificidad
especifica, sino también una especificidad funcional.

Por tanto, los pigmentos visuales constituyen un caso paralelo al de
la hemoglobina. Las curvas de disociacién de la oxihemoglobina varian
con la ecologia del animal. Y estas variaciones se deben a la globina,
que es una proteina con especificidad especifica y funcional, no al grupo
prostético, el hemo, que es siempre el mismo. h

El ntmero de receptores rojos y verdes de la retina del Carausius
es.unas cinco veces mayor que el de receptores azules. En los primates,
el hombre incluido, se ha encontrado algo parecido. L.os receptores rojos,
verdes y azules estdn en la proporcién de 13:15: 2. Se supone que en
nuestra févea hay siete veces mas receptores rojos y verdes que azules.
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Teoria de la vision de los colores de Jarczyk.—Recientemente (en
1968) NoEeBERT JARCZYK ha desarrollado una nueva teoria de la visién de
los colores apoyada en varios argumentos y observaciones. Uno de los
principales es que la curva de la sensibilidad escotépica de las personas
de vista normal (los tricromdticos) es muy parecida a la curva de la
sensibilidad fotépica de los protanopes (1). De este hecho deduce JARCZYK
que los protianopes ven sélo con los bastones. Pero, como a pesar de esto
esas personas ven bien de dia y pueden distinguir el azul y el amarillo,
es evidente que sus bastones no pueden tener ceguera diurna. En con-
secuencia, segin JARCZYK, los bastones participan en la visién fotépica.

Después de hacer una serie de consideraciones en las que no vamos
a entrar, sobre los pigmentos visuales, admite JARCZYK que no hay mads
que dos pigmentos visuales: la rodopsina y la yodopsina y supone que
esos pigmentos estdn distribuidos formando cuatro tipos de receptores,
a saber:

Bastones con rodopsina  Conos con yodopsina y
Bastones con yodopsina Conos con rodopsina.

Admite JarczYK la existencia de los pares de colores antagdnicos
rojo/verde, amarillo/azul, pero rechaza la teoria tricromatica en todas
sus formas.

Teoria de Ia vision de los colores de Land.—En 1959 el fisico EpwiN
H. Lanp dio cuenta de una serie de experimentos notabilisimos que cau-
saron sensacién. En la imposibilidad de exponerlos in extenso en este
discurso, me limitaré a hacer una sintesis de los mismos.

LaAND parte de la idea de que los experimentos de mezclas de colores,
iniciados por NEwTON y proseguidos principalmente por MAXWELL y
HeLMHOLTZ, tiene poco que ver con el color, tal como lo vemos nor-
malmente cuando contemplamos una escena, un panorama o un cuadro.

Esos investigadores experimentaron con manchas de luz y en particu-
lar con pares de manchas de luz superpuestas. Las conclusiones a que
llegaron —las leyes de las mezclas de colores— fueron tacitamente apli-
cadas a todas las sensaciones de color.

Los experimentos realizados por Lanp revelan que la sensacién de

(1) La protanopia es una anormalidad de la vision cromatica debida a la pérdida
de la actividad de los conos sensibles al rojo. El protdnope construye su mundo
cromético con sélo los colores primarios verde y azul.

Anormalidades gemelas de la protanopia son la deuteranopia y la tritanopia, de-
bidas, respectivamente, al fallo de la funcién de los conos sensibles al verde o al
azul.

Los protanopes y deuterdnopes son los llamados «ciegos para el rojo y el verde»,
y también dalténicos, nombre alusiva al fisico y quimico inglés DALTON, que padecia
esa anormalidad y la estudié con gran penetrancia. Hoy se sabe que DALTON era
protanope. Describe asf{ su espectro visual: «Mi amarillo comprende el rojo, ana-
ranjado, amarillo v verde de las demas personas, y mi azul y purpura (quiere decir,
seguramente, azul de indigo) coincide con los de ellas.»
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color, cuando se examinan escenas completas, responde a elementos
muy diferentes de los que presiden las sensaciones cromaticas produ-
cidas por manchas de luz sobre pequefias areas de la retina. La certeza
de este aserto se comprueba de una manera sensacional comparando
un clasico experimento de NEWTON con uno de los primeros realizados
por LAND,

Isaac NEWTON utilizé dos estrechas bandas del espectro solar  proyec-
tandolas sobre una pantalla. El resultado fue la aparicion de un tercer
color, generalmente yacente entre las dos bandas espectrales empleadas.
Si se utilizan las radiaciones extremas de la banda amarilla (por ej., las
de 579 y 599 nm) el color obtenido es naturalmente, el amarillo.

EpwiIN LaND modificd el experimento de NEwWTON en la siguiente for-
ma: enfrente de las rendijas por las que salian los dos haces luminosos,
colocé sendas diapositivas en blanco y negro hechas en la forma que
luego diremos, las cuales se superpondrin sobre la pantalla. Compa-
rando las dos fotos se ve que no son absolutamente idénticas. Algunos
de los objetos de la escena son maés claros y otros mas oscuros €n una
de ellas que en la otra. Los rayos amarillos pasan a través de esas dia-
positivas y caen sobre la pantalla. Proyectando por separado las diapo-
sitivas, cada una de ellas da un fotograma en blanco y negro en tona-
lidad amarilla, Proyectando las dos simultaneamente, no aparece el ama-
rillo que cabria esperar. En la pantalla surge la escena fotografiada
exhibiendo los colores del original.

A la vista de este experimento —dice LAND— nos vemos forzados a
admitir que los rayos luminosos no son en si mismos los causantes del
color, sino que son los portadores de una informacién que el aparato
visual utiliza para asignar colores apropiados a los variados objetos del
mundo exterior.

Para LAND esta conclusién estd en pugna con la teoria tricromatica.
En esta teoria se supone que el color que se ve en cualquier punto
del campo visual depende de las longitudes de onda que salen de ese
punto y de sus intensidades relativas. Pero en el experimento de Lanp
la luz en cualquier punto de la pantalla estd compuesta de sélo dos
longitudes de onda, ambas «amarillas», y, sin embargo, la imagen exhibe
todos los colores.

La calidad de las fotografias es decisiva para que la superposicién
de ellas en blanco y negro origine la imagen a todo color de la escena
fotografiada. Si las dos fotos son absolutamente iguales, es decir, hechas
con el mismo negativo, el color no se produce. Para que se produzca
es necesario que las dos diapositivas sean diferentes. ‘

Esta desigualdad de las dos diapositivas puede lograrse facilmente
fotografiando la escena a través de dos filtros que dejen pasar dos
bandas diferentes del espectro solar. De esta manera uno de los nega-
tivos habrd sido fotografiado con unas longitudes de onda largas; el
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otro lo habra sido con unas longitudes de onda .cortas. LAND usa gene-
ralmente un filtro rojo para las ondas largas, y uno verde para las
cortas. :

Cuando se. proyectan las correspondientes diapositivas con un par
cualquiera de longitudes de onda (una larga y otra corta) obtenemos
una imagen coloreada. Si enviamos la luz de onda larga a través de la
diapositiva cuyo negativo habria sido hecho en onda larga, y enviamos
la luz de onda corta a través de la diapositiva cuyo negativo habia sido
hecho con onda corta, obtendremos los colores de la escena natural en
sus lugares correctos. Si invertimos el proceso, los colores de la imagen
se invierten: los rojos se ven verdes azulados, y asi sucesivamente.

Parece, por tanto, que el color, en las imégenes visuales, resulta no
de la eleccién de unas determinadas longitudes de onda, sino de la inter-
accién de ondas largas y cortas en el campo visual.

Es interesante el hecho de que si se emplea luz roja como onda larga
para proyectar la diapositiva correspondiente al negativo hecho con
onda larga, puede emplearse luz blanca como onda corta para proyec-
tar la diapositiva procedente del negativo hecho con onda corta.

Una ventaja de este procedimiento es que un observador puede com-
probar la realidad del fenémeno de una manera impresionante. De
acuerdo con la teoria cladsica de la mezcla de colores, la combinacién
de rojo y blanco no origina mas que rosa. Sin diapositivas en ambos
proyectores .y con un filtro rojo en uno de ellos, la pantalla resulta de
hecho iluminada de rosa. Si ahora colocamos las diapositivas en el pro-
yector, en la pantalla aparece la imagen a tcdo color de la escena foto-
grafiada. Si quitamos el filtro rojo, los colores desaparecen y vemos
la escena en blanco y negro. Cuando el filtro se coloca de nuevo, los
colores surgen como por encanto. »

De éstos y otros experimentos deduce LAND que lo que necesita el
aparato visual para ver colores es una informacién a cerca de las lon-
gitudes de onda largas y cortas que emite la escena que se mira.

En nuestro sentir los experimentos de LAND no son incompatibles
con la teorfa de YOUNG-HELM H 0LTZ, pues los receptores crométicos son
estimulables por amplias bandas de longitudes de onda (fig. 8).

Desde luego LaND hace hincapié en que al interpretar los resultados
de sus experimentos no ha estado describiendo una teoria dicromatica
de la visién.

b) LA SENSIBILIDAD CROMATICA DE LA ABEJA

Pasemos ahora a estudiar la sensibilidad cromética de la abeja.

Diremos, en primer lugar, que la sensibilidad cromatica es una adqui-
sicién filogenética propia de los animales superiores. La poseen tipica-
mente, los vertebrados, los cefalépodos y numerosos crustaceos o insec-
tos. Los animales inferiores carecen de sensibilidad cromaética.
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Ha resultado muy trabajoso llegar a esa conclusion. Y se comprende.
No podemos preguntar a los animales si ven colores. (Huimos de
decir si distinguen los colores.) S6lo mediante experimentos bien elabo-
rados podemos llegar a conclusiones cientificamente aceptables. Para
los fines que perseguimos en este discurso, polarizaremos nuestra aten-
cion sobre la abeja, que es el insecto mejor estudiado a este respecto.

De buena gana expondria aqui, in extenso, la historia de estas inves-
tigaciones, pues de esa manera nos hariamos cargo de cudntas precau-
ciones hay que tomar en este tipo de pesquisas. Pero no hay tiempo para
tanto. Me limitaré a hacer una exposiciéon somera del problema.

Las investigaciones basicas se han realizado mediante el método del
adiestramiento.

Ya LusBock, en 1885, y ForeL, en 1910, demostraron que es posible
adjestrar a las abejas a libar agua azucarada en pocillos colocados sobre
papeles de determinados colores. Mediante este método creyeron haber
demostrado que las abejas distinguen con seguridad el rojo y el azul.

* Von HEss, en 1913, hizo notar que esta capacidad de discriminacién
de colores no es, de ninguna manera, una prueba de sensibilidad croma-
tica, pues las personas ciegas para los colores pueden distinguir el rojo
del azul a causa, simplemente, de la distinta luminosidad de esos colo-
res. El rojo les resulta mucho mas oscuro que el azul. (Véase anterior-
mente, pag. 46) VoN Hess suponia que los peces y todos los invertebra-
dos concuerdan con el hombre ciego para los colores en su sentido foto-
métrico, que se caracteriza poque el espectro resulta acortado en su
extremo de onda larga, vy la zona de mayor luminosidad del mismo
comprende desde el verde amarillento al verde. Pero este hecho, claro
estd, no es una prueba de ceguera cromatica propiamente dicha. Es
cosa de la visién escotdpica, no de visién fotdpica.

En 1914 —dos afios después de voN Hess— KARL voN FRISCH, de-
mostrd, por primera vez, que las abejas tienen realmente sensibilidad
cromatica. En efecto, comprobd von FriscH que las abejas adiestradas
a libar en pocillos de agua azucarada colocados sobre papel Hering azul,
distinguen con seguridad ese color de toda una serie gradativa de grises.
Quiere esto decir que distinguen cualitativamente el azul del gris de la
misma luminosidad. Este descubrimiento tiene una enorme importancia
tedrica. Revela que hay invertebrados en los cuales, como en nosotros,
el sentido de la vista estd desdoblado en un sentido fotométrico y un
sentido cromadtico.

El experimento resulté positivo con otros colores, a excepcion de
dos, a saber: el rojo escarlata, que cpnfunden con el gris muy oscuroc
y con el negro, y el verde azulado, que confunden con grises de mediana
luminosidad.

Observé también von FriscH, que dentro de la gama de «colores»
distinguibles de los grises de su misma luminosidad, las abejas no distin-
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guen unos de otros los colores anaranjado, amarillo y verde, ni tampoco
el azul, el violeta y el purpura. Esta conclusién resulta de la imposibili-
dad de adiestrar a las abejas a libar exclusivamente en uno de esos
colores. Las abejas adiestradas a libar en el color amarillo, acuden igual-
mente al anaranjado y al verde, siempre, naturalmente, que sean de la
misma luminosidad.

En estos experimentos de voN FrRISCH, el comportamiento de las
abejas recuerda la ceguera rojo-verde del hombre, especialmente a la
protanopia. (Ver pag. 59, nota al pie.) Por ese motivo voN FriscH su-
puso que las abejas eran dalténicas.

En 1921, KUHN y PoHL repitieron los experimentos de voN FrisCH
utilizando, en vez de papeles de colores HERING, colores espectrales. Los
resultados obtenidos fueron sorprendentes. En parte confirmaron los
obtenidos por voN FRISCH; en parte los rectificaron sustancialmente.

El hecho mas importante fue el descubrimiento de que las radiacio-
nes ultravioleta, comprendidas entre 400 y 300 nm, que para nosotros
son invisibles, las ven las abejas como un color «sui géneris», que dis-
tinguen de todos los demas.

Sintetizando los resultados de voN FriscH y los de KUuNy POHL, se
puede decir que se han establecido los siguientes hechos fundamentales:

12 Que la abeja es ciega para el rojo, color que confunde con el
gris muy oscuro y con el negro.

22 Que la regién menos refrangible del espectro solar (entre 650
y 500 nm) en la cual nosotros distinguimos los colores anaranjado, ama-
rillo y verde, produce en el sensorio de la abeja una tnica sensacién
cromética.

3.2 Que la abeja distingue una segunda cualidad cromatica en la es-
trecha zona del espectro solar comprendida entre 510 y 480 nm, que
en nosotros corresponde al color verde azulado. Este segundo dominio
cromatico de la abeja, fue descubierto por KiHN y POHL.

La contradiccidn entre los resultados de KUHN y PouHL (1921) y los
de voN FriscH (1915) en lo que toca al color verde azulado, se debe a
que €l papel verde azulado de HERING, empleado por voN FRrRISCH, re-
fleja, junto con las radiaciones de ese color, radiaciones ultravioleta,
las cuales, como. veremos, en el mundo cromaético de la abeja son preci-
samente complementarias de las verde azulada, lo que determina lea
reciproca anulacién cromatica de las mismas, y por tanto una tonalidad
gris.

4° Que un tercer color del mundo cromaéatico de la abeja abarca
toda la regién mas refrangible de nuestro espectro, desde 480 nm a
400 nm, que en nosotros comprende los colores azul, afiil y violeta.

5.° Que la abeja distingue como una cuarta calidad visual las radia-
ciones ultravioleta, comprendidas entre 400 y 300 nm, que en nosotros
no producen sensacién alguna.
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Como es natural, no podremos saber jamas qué sensaciones provocan
en el sensorio de la abeja esos cuatro dominios espectrales. Para. enten-
dernos podemos imaginar que las cuatro cualidades fundamentales del
mundo cromiatico de la abeja son:

Amarillo (650-500 nm),
Verde azulado (500-480 nm),
Azul (480-400 nm) y
Ultravioleta (400-300 nm),

siendo el «ultravioleta» un color totalmente inimaginable.

Entre el amarillo y el verde azulado, y también entre el verde azu-
lado -y el azul, encontré KUHN pequefios dominios espectrales de tran-
sito que, para las abejas, tienen semejanza con los dominios vecinos.

Descubrié KiraN también que en el ojo de la abeja se da el fené-
meno del contraste simultdneo de colores. En efecto, las abejas- adies-
tradas a libar sobre el azul, sobrevuelan también una tira gris colocada
sobre un fondo amarillo. Este descubrimiento tiene gran importancia.
Si un fendmeno tan tipico de la visién cromatica del hombre se da
también en la abeja, hay que concluir que, pese a las enormes diferen-
cias anatémicas entre el ojo del hombre y el de la abeja, los fundamen-
tos fisiolégicos de la visién cromética son los mismos, o por lo menos
idénticos en ambos casos.

Un gran avance en nuestro conocimiento de la visién cromética de
la abeja fue iniciado en 1956 por DAUMER, un discipulo de voN FRiscH.
Hasta entonces no se sabia si las leyes de las mezclas de colores, tal
como se conocen para la especie humana, se cumplen también en los
insectos, o bien si estos animales se comportan, ante las mezclas de
diferentes longitudes de ondas luminosas, como nosotros nos comporta-
mos ante una mezcla de diferentes longitudes de ondas sonoras. DAUMER
ideé un aparato especial en el cual era posible realizar mezclas de dife-
rentes longitudes de ondas electromagnéticas, incluyendo las ultravioleta.

Los resultados experimentales obtenidos revelan que en la abeja rigen
las leyes de las mezclas de colores, bien entendido gue se trata de los
colores caracteristicos de la sensibilidad cromatica de esos animales.
También este hecho es de gran importancia tedrica, pues revela que en
todo el reino animal los sentidos del oido y de la vista tienen signo con-
trario: el sentido de la vista es de tipo sintético, mientras el del oido
es de tipo analitico. Una mezcla de impresiones actsticas diferentes,
que estimulen simultdneamente el receptor auditivo es descompuesta
en el sensorio en sus componentes integrantes.

Pero quizid lo mas importante que se descubrié con el aparato de
DauMER fue la especial. importancia que tiene la sensibilidad para las
radiaciones ultravioleta en la visién cromatica de la abeja. El ultravio-
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leta es no sélo el mas luminoso de los colores del espectro de la abeja,
sino el mdés saturado. Esta afirmacion se ha deducido de experimentos
en los cuales, tras adiestramiento a un color espectral se determinaba
la minima intensidad de ese color necesaria para que las abejas puedan
diferenciar un campo iluminado con €l de uno diferentemente ilumi-
nado. Cuanto mas pequefia es la intensidad suficiente para la percepcién
del color, tanto mayor es la accién estimulante del mismo.

Tomando como unidad el verde, la accidn estimulante relativa de
las radiaciones luminicas del mundo cromatico de la abeja es: anaran-
jado: 0,3; verde azulado: 0,5; amarillo: 0,8; verde: 1,0; violeta azulado:
1,5; ultravioleta: 5,8.

En esta accién estimular participa tanto la claridad de los colores
(para ¢l ojo de la abeja) como su saturacién. La saturacién se deter-
mina probando qué dosis de un determinado color se necesita para dar
a una luz blanca de intensidad conocida una tonalidad cromatica reco-
nocible por la abeja. La saturacién mayor corresponde al ultravioleta;
la menor, al verde azulado.

Las refinadas investigaciones modernas han demostrado que la capa-
cidad discriminatoria para tonalidades cromdticas, por parte de la abeja
es mayor de lo que antes se hubo creido. Asi, las radiaciones anaran-
Jjadas, amarillas y verdes son para la abeja muy semejntes en tonalidad,
pero no idénticas. También las radiaciones azules y violeta son seme-
jantes, pero diferenciables. No obstante, contintian teniendo validez los
viejos conceptos de «dominio amarillo» y «dominio azul» para la visién
cromética de la abeja, pues esos distritos espectrales, relativamente an-
chos, son para las abejas muy semejantes, mientras para nosotros com-
prenden, respectivamente, tres y dos colores muy diferentes (anaran-
jado, amarillo y verde, el primero; azul y violeta, el segundo).

Por lo que respecta al ultravioleta, se ha demostrado que las abejas
distinguen en ese dominio espectral varias tonalidades diferentes.

Asi como, para nosotros, por mezcla de rojo y violeta resulta el color
purpura, que no existe en nuestro espectro, y la banda espectral se
cierra en anillo, asi también, para la abeja, por mezcla de los dos domi-
nios terminales- del espectro por ella percibido, es decir, por mezcla de
amarillo y ultravioleta, se origina un nuevo color que no existe en el
espectro luminico de esos animales, y al cual le daremos el nombre de
«apispurpura», es decir «purpura de la abeja» (Bienenpurpur de los
autores alemanes).

También se ha visto que por mezcla de violeta azulado y ultravioleta
se originan varias cualidades cromaéticas hasta ahora desconocidas, que,
en conjunto, pueden designarse con el nombre de «apisvioleta» (Bienen-
violet de los alemanes). ‘

El andlisis del blanco, en el mundo visual de las abejas es suma-
mente interesante.
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De la misma manera que se puede obtener, para la vista humana, un
blanco incoloro no sélo por la mezcla de todos los colores espectrales
sino también mezclando sélo, en las debidas proporciones, .los tres co-
lores fundamentales: rojo, verde y azul, asi también, se puede lograr,
para la abeja, una luz neutra que, para ellas no tiene semejanza con
ninguno de los colores espectrales, por la mezcla de 55 por 100 de ama-
rillo + 30 por 100 de violeta azulado + 15 por 100 de ultravioleta. Esta
sensacién luminica neutra es, para la abeja, subjetivamente equivalente
a nuestro blanco y la llamaremos «apisblanco» (Bieneweiss).

Puesto que en el «apisblanco» participa el, para nosotros, invisible
ultravioleta, los objetos que, para nosotros resultan blancos, pueden ser
de diferentes colores para las abejas. Seran blancos cuando reflejen
toda la luz visible para esos animales, es decir también el ultravioleta.
Cuando no reflejan las radiaciones ultravioleta o reflejen poca cantidad
de ellas seran coloreados. Un blanco pobre en ultravioleta es confun-
dido por las abejas con verde azulado. Un papel verde azulado que re-
fleje también el para nosotros invisible ultravioleta, pierde para las
abejas toda su coloracion. Por este motivo M. HErTZ (1939) considera
el verde azulado y el ultravioleta como colores complementarios para
el ojo de la abeja. Esto fue confirmado por DAUMER con su aparato.
Por el contrario, la suposicién de HErRTZ de que el amarillo y el azul
eran colores complementarios para la abeja, se ha visto que era errénea.

Segun los experimentos de DAUMER los pares de colores complemen-
tarios del mundo sensorial de las abejas, que, por mezcla en determi-
nadas proporciones dan apisblanco son: :

Amarillo y apisvioleta.
Verde azulado y ultravioleta.
Azul y apispurpura

Con la inclusién del apisvioleta y del apispurpura, las cuatro cuali-
dades crométicas capitales de las abejas, hasta ahora conocidas, se elevan
a seis. El sistema cromatico de la abeja puede considerarse acomo tri-
cromatico, como el del hombre, del cual se diferencia principalmente
por el desplazamiento de todo el dominio de sensibilidad hacia la parte
de onda corta del espectro, es decir, abandonando el rojo e invadiendo
el ultravioleta.

Las leyes de las mezclas de colores, aplicadas a la abeja, se explican
admitiendo también en estos animales la existencia de tres tipos de
receptores visuales con diferente sensibilidad espectral. Las reacciones
cualitativas de las abejas en los experimentos de DAUMER (1958) incli-
nan a este autor a postular un receptor del amarillo, otro del azul (o
azul-violeta) y otro del ultravioleta. ,

Este supuesto ha sido confirmado, en parte, recientemente (1971).
Segin me ha dado a conocer el profesor BusTiNzA (véanse los ultimos
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parrafos de su discurso de contestacién al mio) M. I. MoTE y T. H. GoLp-
SMITH, han logrado identificar dos clases de fotorreceptores en el mismo
ommatidio del mutante «ojos blancos» de la cucaracha Periplaneta ame-
ricana. Uno estd especializado para el ultravioleta, teniendo su maxima
sensibilidad para la radiacién de 365 nm. El otro lo estd para la luz
verde, con mdaxima sensibilidad a 510 nm.

La visién cromadtica no es una especialidad de la abeja mehfera Se
ha encontrado en tantos ordenes de insectos que VON FRISCH se pre-
gunta si hay en verdad insectos totalmente acromatdpsicos. Mas ain, no
se ha podido demostrar la existencia, en los insectos, de una ceguera
cromética como la que tienen los vertebrados cuando sus ojos se han
adaptado a la oscuridad, es decir, en la visién escotépica. Ahora bien,
se ha demostrado que no todos los insectos coinciden con la abeja en
su sensibilidad cromatica. Particularmente interesante es el hecho de
que algunos insectos tienen sensibilidad para el rojo, por ejemplo, cier-
tas mariposas diurnas estudiadas por KUHN y su discipula Dora ILSE
(1925, 1929), y la luciérnaga Photinus pyralis que, segin Buck (1937),
reacciona incluso a fogonazos de color rojo oscuro (690 nm).

Por lo que respecta a la sensibilidad cromaética para las radiaciones
ultravioleta, al parecer es un rasgo muy extendido en los insectos. BER-
THOLF (1932) la ha demostrado en la drosdéfila.

La significacién biolégica de la sensibilidad cromaética de la abeja (y
de los insectos libadores en general) es clara. No cabe duda que se ha
debido desarrollar filogenéticamente a la vez que los pigmentos de las
flores, en virtud de las relaciones de reciproca dependencia entre las flo-
res y los animales polinizadores.

Ahora bien, debido a la falta de coincidencia entre nuestro mundo
cromatico y el de los insectos, no podemos considerar los colores de
las flores (ni los de los objetos del mundo exterior) con arreglo a nuestra
vista. Asi, por ejemplo, la amapola, que para nosotros es una escanda-
losa flor roja, para la abeja, animal ciego para el rojo, tiene un color
del que nosotros no podemos tener la menor idea. Es el «color» corres-
pondiente a las radiaciones ultravioleta, que la amapola refleja en gran
cantidad, pero para las cuales somos ciegos nosotros (LoTMAR, 1933;
DauMER, 1938). Asimismo, la clorofila —el pigmento que tifie las hojas
de verde— refleja la luz de los tres dominios espectrales de la abeja en
las justas proporciones pada dar, por mezcla aditiva, un «gris neutro»
o ligeramente «amarillo palido». iCuan diferente que para nosotros es
un prado o un arbol para las abejas!

Des la misma manera, muchas flores que, para nosotros, tienen el
mismo color, pueden tenerlo diferente para las abejas. Todo depende
de la distinta capacidad de sus pigmentos para reflejar el ultravioleta.

Las flores blancas para nosotros, absorben casi sin excepcién el ultra-
violeta, por lo cual resultan para las abejas de color verde azulado, que
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es el color complementario del ultravioleta (HerRTZ, 1937; DAUMER, 1958).
Esta coloracién es biolégicamente muy importante. No solamente por-
que lo coloreado es, para la abeja, como para nosotros, mas llamativo
que lo blanco, sino, sobre todo, porque determina que esas flores resul-
ten muy visibles sobre el follaje, el cual, como acabamos de decir, para
las abejas no es verde sino de una tonalidad amarillo palido, casi inco-
lora, sobre la cual las flores apisblancas apenas se distinguirian.

A causa del destacado papel que desempeiflan las radiaciones ultra-
violeta en la visién cromadtica de las abejas y de la diferente cantidad
de dichas radiaciones que las diferentes flores reflejan, resulta el hecho
singular de que flores que, para nosotros tienen el mismo aspecto, son
claramente distinguibles por el ojo del insecto. Asi, por ejemplo, las
cruciferas Erysimun helveticum, Brassica napus y Sinapis arvensis son
para nosotros casi iguales, no s6lo por su color amarillo sino también
por su morfologia cruciforme. Experimentos de adiestramiento han de-
mostrado que las abejas las distinguen perfectamente por su color.
Los de Erysimum helveticum, por no reflejar apenas. las radiaciones
ultravioleta, las ven amarillas; las de las otras dos especies, que reflejan
el ultravioleta en dosis diferente, las ven apisptirpura de dos tonalidades
distintas. '

Las flores que, para nosotros, son azules, pueden serlo también para
las abejas, o pueden ser de color apisvioleta, si reflejan, ademdas del
azul, el ultravioleta.

Como vemos, el estudio comparado de la sensibilidad cromatica re-
vela estas tres cosas: 1.2 cudn grande es la diferencia que hay entre el
mundo fisico y los numerosos mundos de los sentidos de los diferentes
animales; 2.2 cémo los animales obsequian a los estimulos luminicos
con cualidades que ellos de por si poseen; 3.2 cémo esos atributos sub-
jetivos estdn estrechamente relacionados con los factores ecolégicos y
etoldgicos.

VII. LA RETINA COMO ORGANO MODIFICADOR DE
LA IMAGEN OPTICA

1. COMPLEJIDAD DE LA VIA VISUAL

Si consideramos lo que hoy dia sabemos de la complejidad histolé-
gica de la retina, comprenderemos que este érgano tiene que originar
modificaciones mas o menos considerables en la imagen que el sistema
diéptrico del ojo ha proyectado sobre el mosaico formado por los ele-
mentos receptores. '

Por lo que se refiere al hombre y a los demds mamiferos, las impre-
siones visuales recibidas por los conos y bastones, se propagan hasta
los centros sensoriales primarios de la corteza cerebral, a lo largo de
una via de transmisién de impulsos nerviosos que consta de seis tramos
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diferentes. Cada uno de ellos se compone de una capa de células nervio-
sas con sus dendritas y su cilindroeje. El primer tramo estd formado
por las células visuales, cuyos polos dendriticos son los bastones y los
conos. El segundo tramo es el de las células bipolares. El tercero, el
de las células ganglionares, cuyas neuritas forman los nervios 6pticos.
Terminan esas fibras en los cuerpos geniculados laterales. El cuarto tra-
mo estd formado por las neuronas de esos cuerpos, cuyos axones llegan
a la corteza visual de los hemisferios cerebrales. Los tramos quinto y
sexto estan en la corteza cerebral misma.

Las «estaciones» que hay entre cada dos tramos de esa larga via,
estan constituidas por las respectivas sinapsis. En la retina corresponden
a las capas plexiformes, interna y externa.

El funcionamiento de las sinépsis, del que hablaremos seguidamente,
nos permite afirmar que en las cinco estaciones de la via éptica no se
hace un simple transbordo de la «mercancia» que se trasportaba en el
tramo precedente —el impulso nervioso— sino que se elaboran uuevos
impulsos. Por consiguiente, los mensajes sensoriales que llegan, después
de tantas vicisitudes, a los centros sensoriales corticales, tienen que ser
cosa distinta, seguramente muy distinta, del mensaje inicial, cifrado
en la primera estacidn. ‘

Esta descripcion de la via visual indica ya cuan grande es su com-
plejidad anatémica. Pero esa descripcidn es nada mdés que un esquema
muy simplificado. La realidad sobrepasa todo lo itnaginable. En efecto,
la histologia de la retina (fig. 11) revela cuan.intrincadas son las rela-
ciones entre las células que la componen. En primer lugar destaca el
hecho de que la distribucién de los conos y los bastones no es igual
en toda la retina (ver pag. 44). En segundo lugar llama la atencién la
distinta composicién numérica de los componentes de los tres tramos
retinianos de la via visual. La retina del hombre tiene 120 millones de
bastones, 6 millones de conos, y sé6lo un millén de células ganglionares,
y por tanto, de fibras del nervio éptico. Pensemos lo que ocurrirfa en
una estacién ferroviaria a la que llegaran 126 vias y no contara mas que
con una de salida. Seguramente que los ferroviarios seleccionarian las
mercancias mas tutiles y valiosas y abandonarian las otras. Pero lo mas
interesante de la estructura de la retina es la manera de relacionarse
unas con otras las neuronas que la integran (fig. 11).

Los conos de la févea central estan conectados cada uno con una
sola célula bipolar, y ésta con una unica célula ganglionar (células mono-
sindpticas). Hacia la periferia de la retina varios, y aun muchos recep-
tores (a 10° de la févea 200-250) convergen en una tnica célula ganglionar
(células polisinapticas). De esta manera cada fibra del nervio éptico no
perteneciente a la févea, conduce al cerebro mensajes que se han origi-
nado en un numero mayor o menor de receptores.

Pero no es esto s6lo. En general, cada elemento visual, sea cono o
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Fig. 11. Corte semiesquemético de la retina de un mamifero, segun las ensefianzas
del método de Golgi. (CaiaL.)
A, capa plexiforme externa; B, capa plexiforme interna. g, fibra y cuerpo de cono;
b, fibras y cuerpos de bastones; ¢, d, células bipolares para bastén; e, bipolares
para cono; f, bipolar gigante para cono; g, célula con axén ascendente; h, célula
amacrina difusa; i, fibra nerviosa ascendente; j, fibra centrifuga exégena (lleva a
la retina impulsos emanados de centros encefdlicos); m, fibra nerviosa que penetra
en la capa plexiforma interna; », célula ganglinar, cuyo axdén sera una fibra del
nervio Optico. (En esta figura no estan representadas las células horizontales, ni
las ganglionares de asociacién, que mencionamos en el iexto.)

sea bastén, no esta conectado con una sola célula bipolar, ni éstas con
una Unica célula ganglionar, sino con varias. De esta manera la impre-
sién luminica producida en un receptor determinado llega al cerebro
por varios canales diferentes.

Por si esto fuera poco, hay en la retina ademas de las células visua-
les, bipolares y ganglionares, que forman la via sensorial directa, otros
tipos de células nerviosas cuyas prolongaciones contribuyen en gran
parte a formar las capas plexiformes. Dichos tipos de células son: las
células horizontales, cuyas expansiones se ramifican en la capa plexi-
forme externa; las amacrinas (carentes de axén) cuyas dendritas se ra-
mifican en la plexiforme interna, y las ganglionares de asociacion cuyas
dendritas y axones forman igualmente parte de la capa plexiforme inter-
na, segin han visto recientemente (1965) A. GALLEGO y J. CrRuz. En un
trabajo que se publicard en el libro de homenaje al profesor B. L. VE-
LAZQUEZ, GALLEGO nos ofrece una luminosa informacién sobre la morfo-
logia y presunto papel fisioldgico de los tres tipos de células citadas..
Desde luego esas células relacionan sinapticamente unos con otros los
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diferentes elementos retinianos. Ya Cajar, en 1911, supuso que las célu-
las horizontales internas conectaban con los conos, y las externas lo
hacian con los bastones. Mediante el microscopio electrénico, STELL
(1965) 'y MisSOTTEN (1965), demostraron que CAJAL estaba en lo cierto.
(Informacién de GALLEGO.)

Estos hechos morfolégicos indican que los impulsos nerviosos que’
corren centripetamente por las fibras del nervio 6ptico son el resultado
de un complicado proceso de elaboracién de las excitaciones que han
experimentado las células visuales.

En realidad, la retina no es sélo un érgano receptor de estimulos,
sino un centro nervioso encargado de «elaborar» las impresiones visua-
les sufridas por los bastones y los conos. La organogenia de la retina
apoya esta interpretacién. La retina no es mas que una complicada eva-
ginacion del tubo neural. En consecuencia, no podemos esperar que en
la corteza visual se proyecte una réplica de la imagen del mundo exte-
rior que el aparato didptrico del ojo ha proyectado sobre el mosaico
de conos y bastones.

¢Qué ocurre en la sindpsis existentes en la retina?>—No es cuestién
de describir aqui las particularidades anatémicas de las sinapsis ni des-
cender al detalle de la fisiologia de las mismas. Pero juzgamos conve-
nientemente recordar que los impulsos nerviosos que llegan a los boto-
nes sinapticos, estimulan a la neurona postsinaptica mediante una neuro-
hormona que vierten en la fisura sindptica. Se sabe que en las sinapsis
pueden actuar dos tipos antagdénicos de neurohormonas: excitadoras e
inhibidoras. Las primeras determinan el incremento del estado natural
de excitacién espontdnea de dicha neurona. Las segundas actiian reba-
jando ese estado e incluso bloqueandolo. En muchos casos el soma de
las células nerviosas y los troncos de las dendritas estan materialmente
tachonados de botones sinapticos. Microscépicamente no se puede saber
si un botén sinéptico es excitador o inhibidor, pero los experimentos
neurofisiolégicos descubren que, en general, cada neurona recibe botones
sindpticos de los dos tipos. No todas las sinapsis de una célula funcio-
nan a la vez; pero las que funcionan, suman sus efectos algébricamente,
y la neurona postsinaptica responde al efecto neto. )

Es en las sindpsis donde se verifica el analisis y el cifrado (codifica
cién) de los mensajes. Este género de andlisis depende en parte de la
einteraccién competitiva de las dos clases de sinapsis que actiian en un
momento dado. ,

Habiendo en la via visual cinco estaciones sinapticas, y producién-
dose en cada una de ellas un anélisis y una nueva codificacién del men-
saje sensorial, es evidente que el mensaje inicial tiene que sufrir gran
cantidad de cambios.
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2. CAMPOS RECEPTIVOS Y FENOMENOS DE INHIBICION

Dadas las relaciones sinapticas entre las células de la retina, es po-
sible influir sobre una célula ganglionar desde varios y aun muchos
elementos receptores, y por tanto desde un drea mas o menos extensa
de la retina. El area del mosaico de receptores de la retina que deter-
mina una respuesta en una determinada célula ganglionar, se llama
campo receptivo de dicha neurona. La misma denominacién se aplica
a las demas neuronas de la via visual, por ejemplo, a.las del cuerpo
geniculado.

KUFFLER fue el primero que observé. que en los mamiferos, las cé-
lulas ganglionares de la retina son influidas por un fino haz luminoso
proyectado sobre una pequefia regién més o menos circular del mosaico
de receptores. Esta regién pertenece, desde luego, al campo receptivo
de aquella célula ganglionar. Segun el sitio del campo en que cae el
haz luminoso se produce una u otra de estas dos respuestas: a) Una
respuesta «on», caracterizada porque la tasa de impulsos de reposo de
la célula aumenta bajo la accién del estimulo luminoso. b) Una res-
puesta «off», en la cual el estimulo luminoso determina una disminu-
cién de la tasa de los impulsos espontaneos de la célula ganglionar, y
ademas, cuando la luz se apaga, se produce en dicha célula un estallido
de impulsos. KUFFLER llamé a las regiones retinianas desde las cuales
pueden ser evocadas esas respuestas en las celulas ganglionares, regio-
nes «on» y regiones «off».’ :

Cartograﬁando los campos receptivos de un gran ntmero de células
ganglionares retinianas dentro de regiones «on» y regiones «off», KUF-
FLER descubrié que habia dos tipos distintos de esas células (ﬁg 12).
En uno, el campo receptivo consiste en una pequefia drea circular «on»
y una aureola que origina respuestas «offs. KUFFLER las llamé células
de drea receptiva central «on» («on» - center cell). El segundé tipo, que
KurFLER llamé células de drea receptiva central «offs («off» - center cell)
tiene un campo receptivo de constitucién inversa: un centro «off» y
una aureola «on». Para una célula dada, los efectos de la iluminacién
varian marcadamente segun el lugar del campo receptivo herido por
el rayo luminoso. Dos puntos de luz en partes separadas de un area
«on» producen una respuesta «on» mas vigorosa que cualquiera de ellos
por separado, mientras que si un rayo de luz cae en un area «on» y
el otro en una regién «off», los dos efectos tienden a anularse re01pro-‘
camente dando por resultado una respuesta «on» u «off> mucho mas
debil. En un.centro «on» la iluminacién de toda la regién central evoca
una méaxima respuesta. Una mancha de luz algo mayor o algo menor
es menos efectiva. Este tiltimo efecto parece paraddjico, pero no lo es.
Se debe a que la mancha de luz afecta entonces a la totalidad del
centro «on» y a una parte de la aureola «off».
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Fig. 12. A la izquierda: Esquema de los dos tipos de campos receptivos de sendos
tipos de células ganglionares de la retina y de sendos tipos de células de los cuerpos
geniculados. Arriba, campo con centro «on» y aureola «off». Abajo, campo con
centro «off» y aureola «on». A la derecha: Registros oscilograficos.
Arriba: cuando un rayo luminoso incide sobre el centro de un campo «on», se
origina inmediatamente una racha de impulsos, que cesa cuando la luz se apaga.
Cuando el rayo de luz cae sobre un punto de la aureola, los impulsos autégenos
de la célula ganglionar resultan inhibidos; pero cuando la luz se apaga, la célula
ganglionar reacciona con una racha de impulsos.
Abajo: efectos inversos de los anteriores, producidos por la iluminacién puntiforme
de un campo de centro «off». Segun D. M. HUBEL, Scient. Amer. Nov. 1963.

Como vemos, las células ganglionares de la retina estan bajo el
influjo competitivo de sinapsis estimuladoras e inhibidoras que suman
sus efectos algébricamente.

Las células ganglionares de la retina difieren mucho unas de otras
por el tamafio de sus campos receptivos. Como sabemos, la févea es
la regidén de la retina especializada para una visiéon altamente discrimi-
nativa, es decir, detallista.. Las células ganglionares correspondientes a
la fovea tienen campos receptivos muy pequefios. En el macaco, y segu-
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ramente también en el hombre y los demas primates, los campos re-
ceptivos de esas células tienen aproximadamente el tamafio de un
simple cono, un area que sostiene unos pocos minutos de grado en la
cérnea. La histologia apoya, en este caso, a la fisiologia. Como ya hemos
dicho, las ganglionares de la févea se conectan con una sola célula
visual por intermedios de una sola célula bipolar.

En oposicién a las ganglionares de la févea, las ganglionares de la pe-
riferia de la retina pueden tener centros de campo de méas de un mili-
metro de didmetro, que, en el hombre, corresponden a arcos de tres
grados del campo visual de 180 grados. Estas células ganglionares con
tan grandes centros receptivos estan especiazadas para funcionar con
luz muy escasa (visién escotdpica), puesto que de esa manera pueden
sumar mensajes de un gran numero de receptores.

Como vemos, los elementos de la imagen retiniana llegan muy tra-
bajados a las células ganglionares, y por lo tanto, los mensajes que
éstas envian al cerebro por las fibras del nervio 6ptico deben conte-
ner tan sélo una seleccién de los elementos de la imagen retiniana.
No tenemos tiempo para entendernos en este punto. Diremos tnicamen-
te que la conclusiéon a que han llegado los fisidlogos es la siguiente:
la retina, al igual que los demas sentidos de tipo informativo, principal-
mente el del oido y el del olfato (en los animales macrosmaticos), rea-
liza una seleccién de las impresiones que recibe, enviando a los centros
encefalicos sélo la informacidén til para el animal.

Como lo que es 1til para el animal varia con las especies, la seleccién
retiniana varia de unos animales a otros. Por tanto, el ojo sélo se puede
comparar a una maquina fotografica en el mecanismo, puramente fisico,
mediante el cual proyecta.sobre la retina una imagen del mundo exte-
rior. La retina ya no es comparable a una placa fotografica. Es algo
enormemente més complicado. Es un érgano encargado de seleccionar,
en la imagen retiniana, aquellos elementos interesantes al animal. Y
son estos elementos los que las células ganglionares envian a los cen-
tros visuales. Se puede asegurar que la imagen visual que se proyecta
en lo que suele llamarse «retina cortical» es cosa més o menos diferente
de la imagen que el aparato didptrico del ojo ha proyectado en la retina
propiamente dicha.

Quiza pueda admitirse que en la especie humana las imagenes reti-
niana y cortical tienen el méximo parecido, en casi todos los detalles
visuales del mundo exterior. Pero en animales mentalmente muy infe-
riores al hombre, la discrepancia entre la imagen retiniana y la imagen
cortical del mundo exterior puede ser muy considerable. Tal es el caso
de la rana, animal cuyas reacciones a los estimulos visuales son suma-
mente pobres. Quiere esto decir que para la rana resultan ttiles y apro-
vechables s6lo unos pocos elementos de los numerosos que estdn pre-
sentes en la imagen retiniana, la cual es muy detallada por que, desde
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el punto de vista del fotégrafo, el ojo de la rana no es mucho peor que
el ojo humano.

En 1959, J. Y. LETTVIN ¥ sus colaboradores (H. R. MaTurana, W. S.
McCuLLocH y W. H. P1TTS) descubrieron que cuatro atributos especi-
ficos del campo visual de la rana originaban respuestas en cuatro tipos
especificos de fibras del nervio Optico, cada uno de los cuales termina
en una de las cuatro capas del téctum. Distribuyéndose topolégicamente,
esos cuatro tipos de fibras originan cuatro mapas selectivos tectales de
la imagen retiniana, cada uno de los cuales lleva la informacién de uno
de aquellos atributos. La exploracién la realizaron LETTVIN y colabora-
dores con auxilio de un microelectrodo especial que hundian en la sus-
tancia nerviosa del téctum hasta una de las capas. De buena gana daria
cuenta detallada de los resultados de esta notable investigacién. Pero
no lo juzgo necesario, pues esta labor ha sido realizada ya por GARcCiA
SANTESMASES en su magnifico discurso inaugural del afio académico
1970-1971, leido en la sesidn celebrada por esta Real Academia el 25 de
noviembre de 1970.

En este notable trabajo, cuyo titulo es «Cibernética y proceso de la
informacién visual en los seres vivos y en las mdaquinas», nos ofrece
nuestro ilustre compafiero un sugerente estudio del aspecto cibernético
y bidnico de algunas de las cuestiones que trato yo en este discurso.
Por lo que atafie al fenémeno de la inhibicién quiero destacar la que se
verifica en el ojo compuesto del Limulus.

H. K. HARTLINE y sus colaboradores (F. RaTtLirr, H. G. WAGNER, D.
LANGE y algin otro) han realizado un admirable estudio experimental de
la fisiologia del ojo del citado merostoma, poniendo de relieve las par-
ticularidades de la inhibicién lateral. J. GARCIA SANTESMASES y su cola-
borador F. Rusro Royo (1868) han estudiado el asunto matemaéaticamente
y han propuesto un modelo del ojo del Limulus basado en la interaccién
lateral entre los elementos retinales y que da lugar a un sistema de
ecuaciones lineales que permiten definir su funcionamiento generalizando
los rsultados a una retina continua, es decir, teniendo gran namero de
elementos. ‘

La interaccién inhibitoria puede producir —lo mismo en el Limulus
que en los vertebrados— interesantes efectos visuales que deforman la
realidad objetiva. Asi, las regiones retinianas mads iluminadas ejercen
una inhibicién mdés fuerte, sobre las menos iluminadas, que estas tlti-
mas sobre las primeras. El resultado de este fendémeno inhibitorio es la
exageracién sensorial de las diferencias estimulares. De esta manera los
contrastes resultan reforzados y ciertos rasgos significativos de la, ima-
gen retiniana tienden a acentuarse a expensas de la fidelidad de la repre-
sentacién sensorial.
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3. FENOMENOS DE INHIBICION EN LA VISION CROMATICA

El fisiélogo sueco GUNNAR SVAETICHIN, en los afios 50 registré en la
retina de ciertos peces unos cambios singulares de potencial en respuesta
a reldmpagos de luz. Estos potenciales-S, como se llaman, son de dos
tipos. Uno, que SVAETICHIN llamé «respuesta de luminosidad», se carac-
teriza por un aumento del potencial negativo de reposo de la retina por
la accién de la luz. Las longitudes de onda mas efectivas estan distri-
buidas en una ancha ciispide en la parte central del espectro. Este tipo
de respuesta ha sido encontrado en gran ndmero de peces, en el gato
y en la rana. Seguramente es comtn a todos los vertebrados.

La otra respuesta intrarretinal es muy diferente. Cuando la luz es-
timular es de la parte de menor longitud de onda, es decir, de la regién
azul del espectro, se produce un incremento de la negatividad del po-
tencial negativo de reposo de la retina. Cuando, progresivamente, se van
empleando como estimulo longitudes de onda maés largas, las respues-
tas disminuyen de amplitud hasta un punto neutro de respuesta cero.
A partir de ese punto, todo aumento de la longitud de onda empleada
engendra un potencial positivo. Esta «respuesta cromatica» tiene, indu-
dablemente, una relacién con el mecanismo de la discriminacién de
los colores. Indica, por de pronto, que las longitudes de onda de la
region mas refrangible del espectro, acttian en la visién de una manera
opuesta a las de la regién menos refrangible. Recordemos que, en la
teoria de HERING, los colores antagénicos difieren, causalmente, en el
sentido opuesto en que cursan los procesos catabdlico y anabdlico de
la sustancia fotosensible.

En 1957 SVAETICHIN, en colaboracién con MACNICHOL, encontrd la
respuesta de luminosidad en un gran namero de peces de diferentes
nichos ecoldgicos, pero la respuesta cromatica s6lo en especies que
nadan en la capa superficial del agua, en la cual penetra una ancha
banda de longitud de onda. (Informacién de SvAETICHIN y col., 1965.)

" Los resultados obtenidos fueron del mayor interés. En algunas es-
pecies, la respuesta cromatica mostré un pico negativo en la zona verde
del espectro, y una caspide positiva en la zona roja. En otras especies,
las caspides estaban en el azul (la negativa) y en el amarillo (la positiva).
Sélo en el mujol (Mugil braziliensis) encontraron los citados investiga-
dores las dos respuestas: «verde-rojo» y «azul-amarillo».

El andlisis' de estas respuestas cromaticas mostré que cada una de
ellas esta integrada por dos procesos fisioldgicos opuestos combinados
algébricamente: negativos en el azul y en el verde, positivos en el rojo
v en el amarillo. La independencia de los dos procesos fue demostrada
por experimentos de adaptacion.

E. F. MAacNicHOL y sus colaboradores M. L. WoLBArRsHT y H. G.
WAGNER, han estudiado los efectos de la longitud de onda en las respues-
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tas de las células ganglionares de la retina del pez de colores (Carau-
sias auratus), que, como ya hemos dicho, tiene un sentido cromatico
muy bien desarrollado.

Esplorando con microelectrodos las células ganglionares, los citados
autores vieron que la mayoria de esas células respondian con una racha
de impulsos cuando se encendia una luz blanca, y con otra racha cuando
la luz se apagaba (efecto «on-off»). La luz coloreada produce una res-
puesta que depende de la longitud de onda. Empleando cortas longitu-
des de donda (con las cuales la retina da una respuesta negativa ancha)
una célula ganglionar produce vigorosas descargas «on». Con longitudes
de onda intermedias (con las cuales el potencial cromatico de la retina
es vecino de cero) la célula ganglionar muestra una transicién de «on»
a «off». Con longitudes de onda largas (con las cuales la retina da una
respuesta positiva ancha) las células ganglionares individuales quedan
inhibidas en su actividad durante la iluminacién y cuando la ilumina-
cién cesa, dan descargas «off».

Diversos experimentos demuestran la indepedencia de los procesos
de onda corta y onda larga, y atestiguan que el sistema «off> es de
naturaleza inhibitoria.

Es muy interesante el hecho de que unas células glangionares son
«verde-on» / «rojo-off», mientras otras se comportan al revés: son
«verde-off» / «rojo-on». Pero en ambos casos, la respuesta «off» esta
asociada con la inhibicién de impulsos nerviosos que actiian durante la
iluminacion.

Los resultados obtenidos por los citados autores demuestran que,
en Carausius, la informacién relativa a la longitud de onda es llevada
por el nervio 6ptico en forma de descargas de las células ganglionares
que son accionadas por grupos de receptores que tienen una sensibilidad
exaltada para diferentes regiones del espectro. Estos grupos de ‘recepto-
res, actuando seguramente mediante las células bipolares, ejercen en
las células ganglionares, o bien efectos excitadores, o bien efectos inhi-
bidores. Una determinada célula ganglionar puede, por ejemplo, ser
excitada primariamente por un grupo de receptores sensibles al rojo,
e inhibida por unos receptores sensibles al verde. Otras células ganglio-
nares pueden ser afectadas a la inversa, etc., etc. (MACNICHOL y col.).

Davip HussL y ToRSTEN WIESEL han encontrado respuestas «on» y
«off» similarmente cifradas en las fibras del nervio 6ptico de los monos,
con lo cual es mas que probable que el tipo de codificacién descubierto
por MacNICHOL y sus colaboradores en las células ganglionares de la
retina de los peces, debe darse también en la especie humana.
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Discurso de contestacidn

por el Académico Numerario

Excmo. Sr. D. Florencio Bustinza Lachiondo



Excelentisimo sefior Presidente.
Excelentisimos sefiores académicos.

Sefioras, sefiores:

Acabamos de escuchar el magnifico discurso del profesor don Salustio
Alvarado y sobre cuya materia haré después un breve comentario, ya
que antes y siguiendo las normas protocolarias en estas ceremonias, les

presentaré mi estudio sobre la personalidad cientifica y docente del doc-
tor Alvarado.

Don Salustio Alvarado Ferndndez, hijo de padres gallegos, nacié en
La Coruiia, el dia 2 de febrero de 1897. Estudié el bachillerato, como
alumno oficial, en el Instituto de Oviedo, los tres primeros cursos y en
el de Valencia los tres ultimos. El Preparatorio de Medicina en la Uni-
versidad de Valencia (1913-1914), el tercer curso de la Licenciatura en
Naturales en la Universidad de Barcelona y los restantes cursos, asi como
el Doctorado, en la Facultad de Ciencias de la Universidad de Madrid
con brillantes notas en toda su carrera.

En el Instituto de Valencia fue discipulo del ilustre Catedratico de
Historia Natural doctor Celso Arévalo, quien ejercié tal decisiva influen-
cia en el joven estudiante de bachillerato, que le he oido decir a don
Salustio: Mi primer maestro fue don Celso y por él fui naturalista; sin
él hubiera sido historiador.

En la Licenciatura y Doctorado en Ciencias Naturales tuvo como pro-
fesores, entre otros, a los distinguidos naturalistas: don Ignacio Bolivar,
don Arturo Caballero, don Emilio Fernandez Galiano, don Eduardo Her-
nandez-Pacheco, don Luis Lozano y don Luis Simarro.

En 1920 gand por oposicién la cdtedra de Historia Natural y Fisiolo-
gia e Higiene del Instituto de Gerona, del cual pasé, en 1922, por per-
muta, al Instituto de Tarragona.

En Gerona tuvo como alumna en el sexto curso del bachillerato a
la sefiorita Magda Ballester Escalas, hija del catedratico de Historia de
dicho Instituto y con ella contrajo matrimonio en Valladolid el 15 de
septiembre de 1923.

Conocf por primera vez al profesor Alvarado, en Tarragona, en el
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otofio de 1923, hace por lo tanto casi medio siglo. Recuerdo que me
presenté a €l nuestro comin amigo don Bartolomé Darder y Pericas,
gedlogo y catedratico de Agricultura en el Instituto de Tarragona.

En 1932, asisti como oyente a sus oposiciones a la cdtedra de Orga-
nografia y Fisiologia Animal de la Facultad de Ciencias de Madrid, que
se celebraron en el Jardin Botanico, ante un tribunal compuesto por
siete jueces, uno de los cuales era el titular de Fisiologia Vegetal de
nuestra Facultad, profesér doctor Antonio Garcia Varela, y actué de
presidente el profesor don Gregorio Marafién. Como resultado de sus
brillantes oposiciones, que segui dia tras dia, le fue adjudicada dicha
catedra que ha desempefiado junto con la de Biologia General, hasta
su jubilacién. ’ :

Durante cuarenta y seis afios ha desarrollado el profesor Alvarado
su labor docente con gran competencia y un entusiasmo realmente
ejemplar. Su amor a la Naturaleza y a las Ciencias Naturales los ha
sabido inculcar a millares de alumnos y a sus propios hijos, el mayor
de los cuales, don Rafael, es profesor de Zoologia de Invertebrados no
Artrépodos y actual decano de nuestra Facultad de Ciencias; su otro
hijo varén, don Francisco, es distinguido bioquimico y profesor de Far-
macologia en la Universidad de San Juan de Puerto Rico; su hija, dofia
Rosa Magda, es bidloga e investigadora del Centre Nationale de la Re-
cherche Scientifique y trabaja en el Laboratorio de Fisiologia General
de la Facultad de Ciencias de la Universidad de Paris; su hija dofia
Elvira es licenciada en Ciencias Naturales y sus otras dos hijas, Marga-
rita y Lucinia, también son entusiastas de la Naturaleza, y de ellas, Lu-
cinia, es catedratica de Inglés.

Analicemos ahora brevemente la labor cientifica del profesor Salustio
Alvarado que se inicié ya en 1914 cuando estudiaba en Madrid la Licen-
ciatura. En el Museo de Ciencias Naturales encontré la paternal acogida
de su director, don Ignacio Bolivar, y pronto entré en el Laboratorio
de Anatomia Microscépica, en el cual los doctorandos don José Fernan-
dez Nonidez y don Mario Garcia Bants realizaban sus. estudios histold-
gicos y citoldgicos.. Garcia Bantis estaba empleando el método tano-
argéntico de Achiicarro y asi Alvarado se puso en contacto con el genial
investigador bilbaino doctor Nicolds Achiicarro, neurélogo e histopato-
logo que murié pocos afios después en la flor de la edad, a los 38 afios,
cuando tanto podia esperarse de sus excepcionales dotes de investigador
y de quien don Gregorio Maraifién al dia siguiente de su muerte, dijo:
«Achiicarro desaparece sin que Espafia haya tenido tiempo de vislum-
brar la pérdida que supone su irremediable ausencia» (1). También se
puso Alvarado en contacto con el no menos eximio histélogo don Pio
del Rio-Hortega a quien califica nuestro recipendiario como su maestro
por antonomasia y con quien se perfeccioné en la técnica histologica
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en la que Rio-Hortega no tenia rival y permitiendo el maestro que el
discipulo utilizara su método al carbonato de plata aun antes de que
fuera publicado.

El primer trabajo que publicéd el profesor Alvarado fue en 1917 y
versé «Sobre la estructura del pedinculo de los Vorticellidae» (2) en el
que dio. cuenta de que aplicando el método de Del Rio-Hortega al
estudio de las Vorticellas logré, no sélo confirmar los detalles esiruc-
turales del péndulo de dichos protozoos sino también descubrir otros
nuevos. En este su primer trabajo presenta dos figuras sobre Vorticella
rnebulifera y en la segunda da cuenta del arrollamiento del pediinculo
y en €l se aprecia perfectamente el espasmonema (filamento muscular
formado por un haz de mionemas longitudinales que ocupa posicién in-
terna describiendo una hélice no muy curvada) y exteriormente a él el
cordén plasmatico (prolongacién protopldsmica del cuerpo del animal)
describe otra hélice, paralela a la descrita por él y se aprecia perfecta-
mente en el dibujo cémo los septos convergen hasta el eje del helicoide
formado por el pedanculo, fijando en sus posiciones relativas todas las
partes de éste.

Desde ese su primer trabajo la labor investigadora del profesor Al-
varado se ha desenvuelto en dos campos: el de la Boténica y el de la
Zoologia. Aplicé la primera variante de Ric-Hortega al método de Achu-
carro al estudio del condrioma de la célula vegetal y fue el propio don
Santiago Ramén y Cajal quien le estimuld en esa incursién y el principal
promotor de que fuera pensionado por la Junta para Ampliaciéon de
Estudios e Investigaciones Cientificas para realizar estudios de Bota-
nica General en Alemania, donde estuvo desde marzo de 1922 hasta agos-
to de 1923 recibiendo ensefianzas de tres grandes botdnicos: Haberlandt,
de la Universidad de Berlin; Oltmanns, de la de Friburgo de Brisgovia y
Goebel, de la de Munich. Estoy seguro que si al profesor Alvarado se
le hubiera presentado la oportunidad de opositar a una catedra de Fisio-
logia Vegetal o de Sisteméatica Vegetal antes que a la de Fisiologia Ani-
mal, hubiera también salido airoso en ese empeiio.

Sus trabajos mas importantes en el campo de la Botdnica son:

«El condrioma vy el sistema vacuolar en las células vegetales» (3).
Utilizé las normas de Del Rio Hortega de la primera variante del método
tano-argéntico de Achidcarro y el método resulté superior a todos los
otros métodos por entonces empleados para el estudio del condrioma,
por su elegancia, finura y claridad. En este trabajo manifiesta Alvarado
que el condrioma y el sistema vacuolar son dos formas absolutamente
diferentes e inconfundibles en toda ocasién y fase de desarrollo en que
se observen y que los plastosomas son el origen de los plastos vegetales.
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«Sobre el estudio del condrioma en las células vegetales con el mé-
todo tano-argéntico» (4) en el que destaca las ventajas y facilidades que
¢l método empleado reporta y ademds su sencillez. Presenta varias mi-
crofotografias, pero las dos primeras (cortes de tallito de garbanzo y
células meritematicas de la raicilla del garbanzo) son realmente bellas
como prueba de la homogeneidad y limpieza de la impregnacién.

Nada me extrafia el entusiasmo con que en todo momento ha defen-
dido el profesor Alvarado la técnica empleada por €I, pues como bien
dice: «Con una conservacién «morfolégica» del condrioma, el método
tano-argéntico es de una constancia y claridad tan grandes que segura-
mente tomarad carta de naturaleza entre los botanicos.»

«Plastosomas y leucoplastos en algunas fanerdgamas» (5). Sefiala que
el método utilizado impregna admirablemente los plastosomas y los leu-
coplastos de las células vegetales, asi como los granos de almidén y que
los plastosomas se diferencian en leucoplastos aun sin cambiar de forma
en virtud de una modificacién quimica tal, que permite colorearlos inde-
pendientemente de aquéllos, con el método del tanino. Este trabajo
resulté tan del agrado del insigne Cajal, que tuvo interés en que se
reprodujera en su revista «Trabajos del Laboratorio de Investigaciones
Biolégicas de la Universidad de Madrid», T. XVI. p-15. 1918.

«La fina estructura de los vasos lefiosos» (6). Utiliz6 también el mé-
todo tano-argéntico de Achtucarro-Rio Hortega y pudo establecer tres
zonas distintas en la membrana secundaria de los vasos lefiosos y ob-
servé semejanza estructural con la que tienen los granos de almidén, lo
cual le llevé a decir que serfan, pues los anillos y espiras de los vasos
lefiosos, esferocristales muy alargados de celulosa, como los granos de
almidén lo son de amilosa y se pregunta: ¢No seran los refuerzos celu-
1ésicos de los vasos el producto de la actividad de las mitocondrias que,
tan abundantes antes de la formacién de ellos, desaparecen con todo
el protoplasma después de construido el vaso?

«El origen de los cloroplastos en las hojas del Cicer arietinuwm» (7).
De sus conclusiones destacaré:

52 La formacién de los cloroplastos en las hojas definitivas de
C. arietinum tiene lugar en dos fases consecutivas: A) Primero crecen los
condriosomas, sufren una modificacién quimica que les hace mas avidos
de la plata en el método tano-argéntico de Achtcarro y Rio Hortega
(primera variante) y se transforman en leucoplastos. B) Después estos
leucoplastos se esponjan, aumentando considerablemente de tamafio, for-
man abundante clorofila, elaboran en su seno varios granos de almidén
y se esparcen por todo el protoplasma hajo la forma de cloroplastos.

8.2 Los elementos del condrioma que en Cicer participan en la for-
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macioén de los plastos son las mitocondrias granulosas y los condriocon-
tos cortos. Aquéllas resultan a veces de la divisiéon de un condrioconto
o de ponerse en libertad los granulos de un condriomito.

112 El proceso plastogenético tiene lugar en general en las vecin-
dades del nticleo celular, como si alli, bajo su influencia tréfica, pudiera
tener lugar el aumento de materia que implica la transformacién de un
condriosoma en plasto. ’

132 En las fanerégamas no se conoce ningtn hecho para cuya expli-
cacion se necesite admitir la existencia de los dos drganos celulares dife-
rentes, a saber: del condrioma o conjunto de mitocondrias, y del plasti-
doma o conjunto de plastos y de sus estados embrionarios, o si se quiere,
con Guilliermond, de mitocondrias vegetativas y mitocondrias elabo-
radoras.

También en 1923 publicé un trabajo que realizé en el Pflanzen physio-
logischen Institut de la Universidad de Berlin «Die Entstehung der Plas-
tiden aus Chondriosomen in den Paraphysen von Mnium cuspidatumo».
Berichten der Deutschen Botanischen Gesselschaft (7 bis).

«Sobre la estructura de la epidermis foliar de las Selaginella» (8). Da
cuenta del descubrimiento en la epidermis de las hojas de Selaginella
Martensi y de S. Kraussiana de un dispositivo estructural, huecos o fosi-
tas que sirven para retener por capilaridad las gotas de agua de lluvia
o de rocio que caigan sobre las hojas, y como las paredes de esas fositas
carecen de cuticula, absorben por 6smosis ¢l agua retenida por capila-
ridad en ellas. El aparato de absorcién de las Selaginellas descubierto
por el profesor Alvarado, es por compleio diferente de los observados
en Organos aéreos de las demds plantas, constituyendo un dispositivo
enteramente nuevo para esa funcién.

«Constitucion Morfoldgica y Filogenia del Caliculo de las Dipsacd-
ceas» (9). En este trabajo presenta al final un grafico de las relaciones
filéticas entre las diferentes tribus del grupo Valerianiceas-Dipsacaceas,
establecidas por el estudio de la evolucién del complejo bracteolar de
esas plantas. Este trabajo, con alguna variacion, fue reproducido en la
prestigiosa revista de Engler (9 bis).

En el afio 1926 publicé dos trabajos de interés para los sistematicos
y para los profesores de Boténica:

«La forma infantil de las plantas y su importancia para la Sistemd-
tica» (10), y «La forma infantil y la forma adulta en las plantas hidrdfilas
y en las xerdfilas» (11).

Los trabajos del profesor S. Alvarado en el campo de la Zoologia,
aparte de su primera nota sobre el pedunculo de la Vorticella, ya men-
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cionada, han versado sobre Histologia y Citologia de varios grupos de
invertebrados: medusas, anélidos quetépodos e insectos. Veamos algu-
nos de ellos:

«La significacion morfoldgica de los Nesselzellstiele de las Medusas»
(12). Aplicando el método tano-argéntico de Achticarro-Rio Hortega de-
mostré que los pedtinculos de las células urticantes son fasciculos epi-
telio-fibrilares enormemente desarrollados con objeto de formar potente
aparato de sostén a los cnidoblastos que les mantenga fijos en lo alto
del epitelio y evite que durante la descarga de la vesicula urticante la
conmocién producida desgarre el epitelio.

«Sobre la estructura de la sustancia fundamental de la mesoglea de
las Hidromedusas» (13). En este trabajo demostré que lo que se consi-
deraba como jalea anhista tiene estructura.

«Contribucidn al conocimiento histoldgico de las Medusas. I. Los epi-
telios y la musculatura» (14). Constituyé su tesis doctoral que fue diri-
gida por el doctor Del Rio Hortega, y que le valié el Premio Extraordi-
nario del Doctorado en 1922. En este trabajo dio cuenta del descubri-
miento de numerosos detalles referentes a las estructuras de las medusas
y establecid la verdadera significacion citolégica de detalles erréneamente
interpretados antes. i

E] profesor Alvarado mostré en Munich las preparaciones y dibujos
de su tesis doctoral al eminente zodlogo Richard Hertwig, el cual mu-
chos aifios antes (1878 y 1879), en colaboracién con su hermano Oskar,
habia realizado estudios fundamentales sobre la Histologia de las me-
dusas. Atin ahora, cuando el profesor Alvarado recuerda esa época, dice:
«Me enorgullezco todavia de la admiracion que le produjeron a ese pa-
triarca de la Zoologia mis preparaciones logradas con los métodos de
Achiicarro y Rio Hortega, a él, que no habia trabajado mds que con la
hematoxilina y la eosina.»

«Las ldminas epiteliales-intramesogleicas de las Traquimedusas (15).
Describe una nueva formacién intramesogleica que habia descubierto
en el borde umbrelar de Olindias miilleri a la cual denomind ldmina
ectodérmica intramesogleica, y describe también la fina estructura de
la ldmina endodérmica intramesogleica descubriendo en ella la diferen-
ciacién epiteliofibrilar mas grande de las conocidas hasta entonces.

«Sobre la morfologia de las hidromedusas» (16). En este trabajo llegd
a la conclusién de que el cuerpo de las medusas craspedotas se compone
de dos regiones de distinta significacién que denominé supraumbrela e
infraumbrela.

«Las fibras de la mesoglea de las hidvomedusas» (17). Distingue tres
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clases de fibras incluidas en la sustancia fundamental de la mesoglea
de Olindias miilleri.

«Zooxantelas, ficocitos y colocitos en la medusa Cassiopea borbo-
nica». (18). Da cuenta del descubrimiento de células especiales, a las que
Hamé ficocitos, encargadas del transporte de las zooxantelas simbidticas.

Sus publicaciones sobre Histologia y Citologia de los Anélidos Que-
topodos son las que siguen:

«La diferenciacion epiteliofibrilar de las células celémicas de los
poliquetos y la supervivencia de las epiteliofibrillas» (19).

«Estudios histoldgicos y fisioldgicos de los Anélidos I. Los Queto-
podios setigeros de los Sabélidos» (20).

Idem, II, «Sobre los quetoblastos setigeros de los Sabélidos» (21).
Idem, I11, «Formacion de las cerdas capilares de los Sabélidos» (22).
Idem, IV, «Las epiteliofibrillas de los cirros de los Filodocidos» (23).

«Formation des soies capillaires des Polychetes» (Théorie tonofibri-
llaire des soies des Annélides) (24).

«Sobre la existencia de un trofospongio connectivo en los folzculos
uncinigeros de los Anélidos» (25).

«Estudios histoldgicos y fisioldgicos de los Anélidos» V. «Los queto-
podios uncinigeras de los Sabélidos» (26). '

Idem, VI. «Organogenia de los quetopodios umczmgeros y sus dife-
renciaciones quetosas en los Sabélidos» 27).

Veamos el resumen de esas investigaciones.

En el grupo de los Anélidos quetépodos ha estudiado un Filodécido
(Eulalia viridis) y un Serpulido (Megaloma vesiculosa = Branchioma
vesiculosus) y los hechos establecidos en sus trabajos son:

1.0 El descubrimiento de las mas ricas, variadas y extensas diferen-
ciaciones epiteliofibrilares, a saber: a) la de las células celémicas de
Eulalia; b) la de los cirros de ese gusano, c¢) la de los quetopodios seti-
geros de Megalomma; d) la de los quetopodios uncinigeros del mismo.

2. El descubrimiento de que las cerdas que dan nombre a todo el
grupo de los Anélidos quetépodos, son diferenciaciones del polo mundial
de los quetoblastos, y no, como se creia, un producto de secrecién de
los mismos.

De sus trabajos sobre la Histologta de insectos es importante el titu-
lado.«La estructura de la cuticula de los insectos. 1.* parte: El epitelio
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estomodeal de los bldtidos» (28), en colaboracién con su discipula Car-
men Sequeros. En ese trabajo demuestra que la cuticula de los artré-
podos no es un producto de secrecién de las células ectodérmicas, sino
el resultado de la diferenciacién del estrato superficial de dichas células.
Gracias a las particularidades aberrantes que ofrece el estomodeo del
proventriculo de la cucaracha pudo demostrar que la cuticula es una
diferenciacién epiteliofibrilar y ademés en dicho trabajo se consignan
tres hechos interesantes:

a) Se describe una diferenciacién epiteliofibrilar, atin mas intere-
sante que las que habia descubierto en las medusas y en los anélidos.

b) Se niega la existencia de los llamados «canales poriformes» que
segun Alvarado no son otra cosa que epiteliobibrillas modificadas y

c) Se da una nueva interpretacién del origen y significacién de la es-
tructura estratificada que presentan las gruesas cuticulas de los artré-
podos. :

En colaboracién con su discipula Maria Luisa Abajo, ha publicado
dos trabajos: «Las branquias traqueales de las larvas de Anax (insecto
odonato)» (29) y «La «membrana basal» del mesentercén de los insectos
(observaciones en las ninfas de Anax) (30).

En el primero demuestran que las traqueolas de las papilas bran-
quiales de las ninfas de Anax constituyen asas independientes que no
se anastomosan unas con otras, y en el segundo trabajo demuestran la
existencia de una conformacién semejante en la capa citoplasmica sub-
basal del epitelio del mesenterdn.

En 1958, con motivo del centenario de la formulacién cientifica de
ia Teoria de la Evolucién por medio de la Seleccidn Natural, leyé el
profesor Alvarado, presidente de la Seccién de Biologia de la Asociacién
Espafiola para el Progreso de las Ciencias, tn discurso de homenaje al
genial investigador inglés Charles Darwin, titulado «Cien afios de darwi-
nismo», en la sesién de clausura de la Seccién de Biologia del XXIV Con-
greso luso-espafiol para el Progreso de las Ciencias, celebrado en Madrid
del 14 al 20 de diciembre de 1958 (31).

Estuve presente en dicho acto y escuché con singular interés y com-
placencia aquel excelente trabajo tan necesario para poner muchas cosas
en claro. De dicho discurso voy a transcribir las lineas finales: «No es
éste un discurso de polémica, sino de informacion. Mi propdsito ha sido
poner de relieve cdmo las ideas de Darwin proyectaron su influjo sobre
todos los movimientos culturales de nuestro tiempo. Pero insisto en
gue esas ideas no comstituyen una doctrina ni una filosofia perniciosa.
Son simplemente el descubrimiento de unas leyes naturales dolorosas,
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que estdn actuando en el mundo desde la aparicion de la vida en la
Tierra, exactamente igual que estaba actuando la gravedad antes de
que Newton la descubriera.»

En el coloquio sobre Evolucién Biolégica presenté una interesante
comunicacién sobre «Las adaptaciones orgdnico-funcionales. 11. Factores
somdticos de la adaptacion» (32).

En 1965, con motivo del centenario del descubrimiento de las leyes
de la Herencia, publicé también el profesor Alvarado un trabajo en ho-
menaje al genial padre agustino Gregorio Mendel, a quien, bien mere-
cidamente, se le aplica el calificativo de Padre de la Genética, esa rama
tan trascendental de la Biologia moderna (33).

En el libro sobre «La evolucion» (Biblioteca de Autores Cristianos,
1966) preparé el profesor Alvarado el capitulo sobre E! problema de
la adaptacion estudiando los tres tipos de adaptaciones, ¢l origen de las
adaptaciones, las adaptaciones de tipo quimico, la especificidad organico-
funcional de las proteinas y las adaptaciones organolégicas.

En el I Simposio Internacional de Zoofilogenia celebrado del 13 al 17
de octubre de 1969, en la Facultad de Ciencias de la Universidad de Sa-
lamanca, pronuncié el profesor Alvarado, presidente de dicho Simposio,
la Salutacion inaugural de la que voy a reproducir las lineas finales:

«Al igual que le ocurrié a Galileo cuandc despojé a la Tierra de su
rango de centro del Universo, a Lamarck sus revolucionarias ideas le
acarrearon hondas amarguras. Mientras su gran adversario, el fijista
Cuvier, llevé una existencia feliz, llena de prestigio y de gloria, Lamarck,
que seguramente fue la mente mas considerable de los naturalistas de
su tiempo, superior incluso a Cuvier, vivié y murié ciego y achacoso,
y lo que es peor, olvidado e ignorado de sus contempordneos. Séame
permitido como homenaje a este hombre genial actualizar las proféticas
palabras con que quiso consolarle su hija Cornelia: «La postérité vous
honorera». Empecemos, pues, este Simposio, honrando la memoria del
padre de la Zoofilogenia.» ‘

Con ocasién del centenario de la fundacién de la Real Sociedad Es-
pafiola de Historia Natural, ley6 el dia 15 de marzo de 1971, el profesor
Alvarado un documentado trabajo sobre la historia de la citada  Real
Sociedad, de la que habia sido presidente, y presenté datos de gran
interés, tales como el acta de la llamada sesién preparatoria; los nom-
bres de los fundadores; sobre algunos de los supervivientes de la famosa
expedicién cientifica al Pacifico —hermosa gesta que rivaliza —dice Al-
varado— con la epopeya de los sobrehumanos conquistadores—; repro-
duce también el relato que hizo uno de ellos, Martinez y Saez, en la nota
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necrolégica del mas destacado de todos —Jiménez de la Espada— y
dice més adelante Alvarado:

«jQué temple el de estos naturalistas! Nos cuentan sus penalidades
sin darles la menor importancia... Debieron padecer las picaduras de
enjambres de mosquitos, debieron sentir dia tras dia el ahogo de una
atmésfera caliginosa saturada de humedad, debieron sentir el mal de
montafia, que, por cierto, fue estudiado por primera vez por el padre
José de Acosta, cuyo nombre lleva el Instituto de Zoologia del C.S.I.C,,
que €l que os habla tiene el honor de dirigir...»

Dio cuenta de la variedad de trabajos que constituyeron el tomo
primero de los Anales y sefialé también que algunos de los trabajos
de Cajal y algunos de los de Del Rio Hortega fueron publicados por
primera vez por la Real Sociedad Espafiola de Historia Natural, asi
como también que el profesor Severo Ochoa publicé uno de sus prime-
ros trabajos en la revista de dicha ilustre institucién.

En suma, fue una disertacién de gran interés para todos los natura-
listas espafoles y para los historiadores de la ciencia.

En cuanto a las obras que ha publicado el profesor Alvarado con
destino a la ensefianza de las Ciencias Naturales en el bachillerato y
preuniversitario y a la ensefianza de la Biologia General en la Univer-
sidad, todo el mundo las conoce y no necesito enumerarlas, pero si quie-
ro sefialar que entre los naturalistas espafioles actuales, nadie ha reali-
zado una labor pedagégica-docente tan considerable como el doctor
Alvarado.

El doctor Alvarado sabe mucho porque ha estudiado mucho y ha
sabido asimilar ; y lo mismo de Geologia que de Biologia, y tiene ideas
claras y su condicién de Maestro se refleja en la claridad, que es su cua-
lidad mas excelsa. Ha tenido que meditar largas horas para ver de pre-
sentar los conceptos claros y ello no es tarea facil. Es gastacién dificil
y penosa. Representa un gran esfuerzo cerebral hasta plasmar los con-
ceptos de forma sencilla.

Del prélogo que puso don Gregorio Marafién al libro del profesor
Alvarado, titulado Anatomia vy fisiologia humanas con nociones de hi-
giene, que se publicé en 1934, tomo las siguientes lineas:

«Es un libro de texto modelo, en la ensefianza secundaria, porque
tiene la virtud especifica de saber para quién estd escrito...

»Cuando tuve el honor de presidir el tribunal de oposicién en el
que Alvarado gand, refidamente, su catedra universitaria actual, tuve,
al mismo tiempo, la alegria de participar en la unanimidad con que le
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dieron el triunfo los jueces, y el pesar de que la segunda ensefianza per-
dia uno de sus maestros mas preclaros. Por fortuna, no ha sido asi.
Su libro de Fisiologia e higiene por la energia adquirida, sigue prolon-
gando su eficacia en los medios preuniversitarios.»

Y agrega don Gregorio:

«Y acaso en la Universidad misma, el nuevo profesor encuentre en
su pasado pedagégico las armas mejores para la ensefianza superior;
porque no hay nada en verdad superior, si no tiene una firme base sim-
plicisima.» :

No hay naturalista en Espafia, no hay ningin opositor a catedras de
Ciencias Naturales que no haya leido y aprendido en los libros de don
Salustio. Son decenas de millares los estudiantes del bachillerato y preu-
niversitario los que han utilizado sus libros y también son millares los
estudiantes de Ciencias, de Medicina y de Farmacia que han leido su
documentada Biologia, de la cual ya van diez ediciones, siempre con
novedades y, no se olvide, que para mantener una obra de esa indole
«up to date», hay que estar continuamente estudiando y revisando, pero
eso lo hace el profesor Alvarado con agrado, porque es un trabajador
infatigable y porque su pasién es ensefiar.

El libro mas reciente del profesor Alvarado, publicado en octubre
de 1971, se titula «Biologia para el curso de Orientacion Universitaria»,
y en el prélogo dice asi:

«La Biologia ha dejado ya de ser sélo una disciplina «cientifica» y
ha pasado a ser también disciplina humanistica. Es, como dice Monod,
la Ciencia que mas ha contribuido, més que cualquiera otra, a la forma-
cién del pensamiento moderno.»

Y yo, por mi parte, quiero sefialar que, cuanto mds familiarizados
estemos con el conocimiento de las estructuras de los seres vivos Yy
cuando mejor conozcamos los procesos maravillosos que en los mismos
tienen lugar, tanto mejor comprenderemos la obra grandiosa del Crea-
dor. Un conocimiento profundo de la Biologia nos pone en las mejores
condiciones para comprender las reacciones humanas individuales y co-
lectivas y también hay que tener presente que el valor formativo de la
Biologia es extraordinario, ya que su estudio desarrolla en nosotros ¢l
método cientifico.

No hay duda de que por su extraordinaria labor docente e investiga-
dora, el profesor Alvarado era merecedor de pertenecer como académico
de ntimero a esta Real Academia de Ciencias y debo sefialar, que con
fecha 3 de marzo de 1960, fue elegido para la medalla nimero 7 que
quedd vacante con motivo del fallecimiento, €l 15 de septiembre de 1959,
del ilustre ingeniero de Minas, don Primitivo Herndndez Sampelayo, emi-
nente naturalista, gedlogo v paleontdlogo.
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Yo que tengo siempre en mi mente la frase de Ovidio «Illud awmici-
tiae sanctum et venerabile nomem», y que rindo culto fervoroso a la
amistad, pues como bien dijo Cicerdn «Solem enim e mundo tollere vi-
dentur ei, qui amicitiam e vita tollunt, qua nihil a diis inmortalibus me-
lius habemus, nihil iucundius», no puedo por menos de dedicar en este
momento un recuerdo de gratitud a don Primitivo Hernandez Sampe-
layo, que fue para mi un amigo entrafiable y quien en la primavera de
1943, cuando preparaba mi trabajo «Sobre la presencia de cyclotellas
en un esputo», me presté un sefialado favor mostrandome en el Instituto
Geolégico y Minero-la coleccién de preparaciones de diatomeas de don
Florentino Azpeitia, para que yo pudiera examinar las cyclotellas fésiles
de yacimientos espafioles y, ademas, tuvo la amabilidad de examinar en
mi laboratorio, en compaifiia del reverendo padre agustino Luis Maria
de Unamuno, otro entrafiable amigo mio, las cyclotellas que habia ha-
" llado en el esputo de un enfermo, cuyo examen bacterioldgico se me
habia confiado, y cuando presenté el 18 de junio de 1943 mi comunicacién
a la Real Academia de Farmacia, al final de la sesién intervino don Pri-
mitivo y tuvo la gentileza de resaltar que «aquel descubrimiento era el
primer caso que se registra en la historia de la ciencia, de un investi-
gador que, estudiando unos esputos desde el punto de vista bacterio-
légico, y después de un minucioso trabajo, llega a sefialar un nuevo
yacimiento paleontoldgico, en este caso, de cyclotellas».

Todos ustedes han podido apreciar la claridad y la precisién con las
que el profesor Alvarado ha sabido presentar un tema dificil: «El mundo
sensorial del hombre y de los animales».

Los ocho capitulos en que esta dividido su discurso, han sido estruc-
turados sin excepcién con singular maestria, pero. confieso que el es-
fuerzo y acierto del profesor Alvarado y la emocién que se experimenta
al leerlos, culmina en los capitulos: IV, El mundo fisico y el mundo de
los sentidos; V, El problema de la excitacion sensorial y el tema El es-
pacio visual, dentro del capitulo VI, sobre La deformacion del mundo
fisico por los drganos sensoriales y dentro del capitulo VII, Modifica-
ciones que las sensaciones imprimen a los datos objetivos que nos sumi-
nistra el mundo. exterior, los temas sobre La sensibilidad luminica, La
vision de los colores, La sensibilidad cromdtica del hombre, Teoria de
la vision de los colores y La sensibilidad cromdtica de la abeja, y todo
el capitulo VIII, que trata de La retina como drgano modificador de
la imagen dptica.

Gran parte del discurso ha estado dedicado a los 6rganos visuales
y a los procesos fisiolégicos de la vision, y al presentarnos la compleja
estructura de la retina, el nombre de Cajal suena en nuestro centro
sensorial auditivo, en el 16bulo temporal de la corteza cerebral, y nos
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irae el recuerdo de la ingente obra del insigne histélogo que consagro
muchos afios de su vida a lo que él llamé «el mds antiguo y pertinaz de
mis amores de laboratorio», o sea, al estudio histolégico y anatémico de
la retina de los invertebrados y de los vertebrados.

Veamos lo que nos. dice Cajal sobre La retina y centros dpticos de
los insectos (35):

«Segun recordara el lector, mis aficiones a la retina son historia an-
tigua. El tema me cautivé siempre, porque, en mi sentir, la vida no al-
canz6 jamds a forjar maquina de tan sutil artificio y tan perfectamente
adecuada-a un, fin como el aparato visual. Por raro caso, ademads, la natu-
raleza se ha dignado emplear aqui resortes fisicos accesibles a nuestro
saber actual. No debo ocultar que en el estudio de dicha membrana,
senti por primera vez flaquear mi fe darwinista (hipétesis de la selec-
cion natural), abrumado y confundido por el soberano ingenio construc-
tor que campea, no sélo en la retina y aparato didptrico de los verte-
brados, sino hasta en el 0jo mas ruin de los insectos. Alli, en fin, senti _
mas profundamente que en ningdn otro tema de estudio, la sensacién
escalofriante del insondable misterio de la vida...

»La complicacién de la retina de los insectos es algo estupendo, des-
concertante, sin precedentes en los demas animales...

El profesor Alvarado, en su discurso, ha mencionado entre otros
investigadores, .a los profesores G. Wald, R. Granit y H. K. Hartline,
quienes fueron galardonados en 1967 con el Premio Nébel de Fisiologia
o Medicina, «for their discoveries concerning the primary physiological
and chemical visual processes in the eye».

Las conferencias que pronunciaron Wald, Granit y Hartline en Esto-
colmo, con ocasién de recibir el Premio Nébel, son de extraordinario
interés, pero en la imposibilidad de comentar las tres, me limitaré a la
del profesor G. Wald, quien en su «Nobel Lecture», titulada «The Molecu-
lar Basis of Visual Excitation», manifiesta que identificé la Vitamina A
en la retina, trabajando en el laboratorio de Otto Warburg, en Dahlem,
de donde pasé a trabajar con Karrer, en Zurich, quien con sus colabo-
radores Morf y Schopp, hacia poco que habfan establecido la estructura
de la Vitamina A, y.luego fue a trabajar con Meyerhof en el Kaiser Wil-
helm Institut, en Heidelberg, y alli dice él asi:

«I found retinene, an intermediate in the bleaching of rhodopsine.»

Trabajando en los laboratorios con tres premios Nébel, como él dice:
«Opened a new life for me: the life with wmolecules».

G. Wald acomete el estudio de la rodopsina descubierta en 1877 por
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Franz Boll y estudiada en 1878 y 1879 por el doctor W. Kiihne, de Heil-
derberg, v concluye que se trata de un carotinoide-proteina (cromopro-
teido) que en la retina, bajo la influencia de la luz, entra en un ciclo
de reacciones con el retinal (retineno) y con la Vitamina A.

Trabajando en Woods Hole, hallé en peces y ranas ese mismo ciclo
rodopsina-retinal-Vitamina A.

Lo curioso es que en peces de agua dulce hallé otro pigmento, la
porfiropsina, que participa en un ciclo paralelo al de la rodopsina, pero
en el cual, otros carotinoides reemplazan al retinal y a la Vitamina A o
retinol y son el retinal; y el retinol, que se diferencian de aquélios por
poseer otro enlace doble adicional en el anillo. ‘

Los peces eurihalinos y potencialmente migratorios, salmén, trucha
y anguila, «fresh water eel», poseen mezcla de rodopsina y porfiropsina.
También descubrié Wald en el «bull-frog» (Rana catesbiana) porfirop-
sina en la fase de renacuajo, que cambia a rodopsina en la metamorfosis.

En la lamprea marina Petromyzon marinus descubrié Wald que posee
fundamentalmente rodopsina en su migracién «downstream» hacia el
mar, pero que al regresar «upstream» como adulto sexualmente maduro
para desovar, ha sido reemplazada por la porfiropsina.

Es también curioso el descubrimiento por Denton y Warren (cita
de G. Wald) de que la rodopsina de peces de mar profundo tiene el es-
pectro de absorcién con el maximo en longitud de onda mads bajo que
el maximo en el espectro de absorcién de-la rodopsina, correspondiente
a peces superficiales y, también, el que la anguila europea, cuando ma-
dura sexualmente y se prepara para emigrar al mar de los Sargazos
para desovar, transforma la mezcla de rodopsina y porfiropsina en deep-
sea rhodopsin.

Creo también muy interesante, reproducir la siguiente frase de G.
Wald:

«I am glad to say that the pursuit of molecules has not taken me
out of Biology, but led me more deeply into it.»

Gracias a los trabajos del profesor Wald y colaboradores, entre los
que figura su esposa, la doctora Ruth Hubbard, conocemos el mecanis-
mo mediante el cual,’la luz provoca la reaccién de las células sensoriales
de la retina. Cuando un cuanto de luz es fijado por una molécula de la
rodopsina, provoca una reacciéon fotoquimica —que ya la ha mencio-
nado el profesor Alvarado—, que se traduce en una transformacién mo-
lecular, es decir, la isomerizacién del croméforo o retinal de la configu-
racién 1l-cis a la configuracién all trans (holo-trans), y dice el propio
G. Wald:
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«Everything. else that happens —chemically, physiologically, indeed

psycollogically-represents «dark» consequences of this one light reac-
tion»

En su discurso, el profesor Alvarado ha aludido al discurso del
profesor Garcia Santesmases, leido en esta Real Academia el 25 de no-
viembre de 1970, sobre «Cibernética y proceso de la informacion visual
en los seres vivos y en las mdquinas» y yo también me referiré muy bre-
vemente al trabajo de nuestro distinguido comparfiero.

El profesor Garcia Santesmases, al considerar los objetivos y campo
de actividad de la Bidnica nos indica que se investigan posibles aplica-
ciones de los sistemas de inteligencia artificial mediante la simulacién
de neuronas y redes neuronales; se estudian mecanismos sensoriales y
su simulacién, asi como las funciones de autoadaptacién de los organis-
mos vivos y su aplicacién al guiado y control y seilala que los elementos
sensoriales de ciertos animales (vista, oido, etc.) son extraordinaria-
mente sensibles, a veces superiores a los del hombre y, por consiguiente,
su estudio ofrece un gran aliciente como fuente de informacién para
intentar la realizacién de méquinas y aparatos de automética provistos
de elementos receptores que permitan captar y después interpretar lo
percibido del mundo exterior.

La Bidénica —sigue informandonos el profesor Garcia Santesmases—
ofrece amplios horizontes porque la naturaleza viva pone a nuestra dis-
posicién modelos muy perfeccionados y, por consiguiente, un material
inagotable para nuevas ideas.

En su discurso nos informé también el profesor Garcia Santesmases
que, junto con su colaborador F. Rubio, habian propuesto un modelo
de ojo de Limulus, basado en la interaccién lateral entre los elementos
retinales y que da lugar a un sistema de ecuaciones lineales que permi-
ten definir su funcionamiento generalizando los resultados a una retina
continua, es decir, teniendo un gran ntmero de elementos.

Felizmente en estos tltimos afios, se advierte una colaboracion estre-
cha entre fisicos y bidlogos, dentro del nuevo y prometedor campo de
la Bibnica.

En un librito titulado «The Science of Seeing», por 1. Mann y A. Pirie
(1950), se dice asi:

«ff now substitute a mosaic of light sensitive cells of the eye for
selenium cells, and nerve cells connecting these to the brain for the
electric wires which join the photoelectric cells to their individual receiv-
ing mechanisms, we have a mechanistic picture of the way the picture
formed within the eye is transmitted to the brain».
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. »The analogy is, however, lacking in one respect since the light falling
on the photo-voltaic cells does not cause.a chemical change in the nor-
mal sense, whereas the eye cells generate an electric current by produc-
ing a chemical reaction which in turn starts the current in the nerves.»

Y en el namero de New Scientist correspondiente al 17 de junio de
1965 -pag. 795, lei una nota que me llamé mucho la atencién sobre Sele-
nium photo-cells in the eye? en la que se daba cuenta, en pocas lineas, de
que el doctor M. J. Sirén, bidlogo del Royal Veterinary College de Esto-
colmo, sugeria que algo parecido a las fotocélulas de selenio podria ser
responsable de la conversién de la luz en sehales eléctricas en el ojo.
Sirén ha descubierto que la cantidad de selenio en peso, en las retinas
de varios animales, varia de acuerdo con su agudeza visual. En la refe-
rencia inglesa a que aludo, se dice asi:

«The guinea-pig has about as much selenium in its retina as in other
parts of its body —0.001 per cent— whereas the reindeer and the tern,
whose eyesight is very sensitive, have about a hundred times as much.»

Ignoro el progreso que en estos ultimos afios haya podido lograr el
doctor Sirén en sus investigaciones sobre la presencia del selenio en la
retina.

Hay que consignar que en estos ultimos afios se asigna a las células
de la neuroglia de la retina, ademds de misién de soporte y tréfica de
las neuronas, papel importante en la organizacién de los impulsos ner-
viosos que pasan a través de la retina y, ademas, ellas mismas son gene-
radoras de impulsos nerviosos.

R. Fatehchand, del Departamento de Neurobiologia del Instituto Ve-
nezolano de Investigaciones Cientificas, ha estudiado las retinas de peces
capturados en aguas préximas a las costas de Venezuela, y que poseen
células gliales grandes, lo que facilita el estudio de sus actividades, y
dice (37) asi: )

«There is now considerable evidence that the retinal glial cells are
intimately concerned in important visual mechanisms.»

También estimo que son importantes, las investigaciones —publica-
das en marzo de 1971— realizadas por Mote y Goldsmith y por Bitensky,
Gorman y Miller.

Las investigaciones de M. I. Mote y T. H. Goldsmith versaron «Sobre
localizacion de dos clases de fotorreceptores para el color en el mismo
ommatidio (38) en Periplaneta americana (white eye mutant )», una clase
para la luz ultravioleta con mdxima sensibilidad a los 365 nm y la otra
para la luz verde con maxima sensibilidad a 510 nm. Dicen. asi:
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«At least some of the omumnatidia of cockroach compound eye contain
ultraviolet and greenm receptors.»

Las investigaciones de M. W. Bitensky y colaboradores (39) trataban
de la Adenil ciclasa, como enlace entre la captura de fotones y cambios
en la permeabilidad de los fotorreceptores de la rana, y dicen asi:

«The retinal rod outer segments of the frog contain an adenyl cyclase
that is active in darkness and inactivated by light. This cyclase has a
specific activity ten times higher than the activity in previously des-
cribed tissues. It is suggested that cyclic AMP is an intermediate in the
light —and dark— induced changes in sodium permeability in the photo-
receptor cell.»

Y para terminar, quiero manifestar en este dia de jubilo para la Real
Academia de Ciencias Exactas, Fisicas y Naturales que constituye para
mi un gran honor dar la bienvenida en nombre de esta docta Corpora-
cién al ilustre profesor doctor Salustio Alvarado, investigador escrupu-
loso, bien destacado por sus descubrimientos en el campo de la Citologia
vegetal y animal y que ha consagrado toda su vida a la docencia y que
aun después de su jubilacidn oficial, sigue enseflando, pues ahi estan
sus magnificos libros, siempre en vigencia, porque constantemente los
renueva y moderniza, y ese es un gran servicio que ha prestado y que
sigue prestando a la patria.
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