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Procesamiento sensorial y percepcion

A. A. Caputi Cavalli y R. Budelli

Resumen conceptual

v Sereconoce desde la Antigiedad que ver es «saber qué estd ddnde, mirando». Este aserto evoca cinco elementos
esenciales del proceso perceptivo:

= Percibir es una accidn cognitiva: su producto es conocimiento, es decir, piezas de informacion que pueden ser
utilizadas por el individuo en la crganizacion presente de su conducta o -g posteriori- en despliegues conduc-
tuales atn no iniciados.

Percibir implica separar o segmentar elementos de la escena o seguir el devenir de procesos: percibir es crear
perceptos, contrasténdolos contra un contexto en el cual se desarrolla el proceso perceptivo. El agente sensorial
es siempre parte de dicho contexto.

* Elprocesode segmentarun elemento en la escena |es decir, definir un objetal o seguir un determinado aconte-
cimiento |es decir, definir un sucesol implica la utilizacidn de los sistemas sensoriales para detectar componen-
tes caracteristicos de [a escena y advertir sus cambios contrastandolos con cambios de contexto. Percibir es,
hasta este punto de la exposicidn, saber qué esta dénde.

= Percibir es también predecir en el marco de un contexto en el cual intervienen la historia senserial y la historia
de las acciones del individuo. Implica guardar en memorias de trabajo el flujo sensorial, establecer predicciones
que se han de cotefar con el flujo sensorial future y con los comandos motores, Dichos cambies siguen reglas
dinamicas predecibles para cada sistema sensarial. Por lo tanto, los perceptos es decir, los objetos o sucesos
que componen la produccidn perceptiva de un individual son entes transitorios de naturaleza fluida en perma-
nente cambio o movimiento.

» Lacreacion de perceptos implica la nocian de permanencia len el caso de los objetos) o de estada (en el devenir
de un sucesol, o sea, la aparente independencia del observador y/o del resto de la escena de los objetos o suce-
508 percibidos. Esta suposicion de independencia implica la definicion de una realidad externa, «objetiva», sepa-
rada del ente cognitivo que la representa y la transfarma. Percibir requiere, par lo tanto, la existencia de un
sentido de agencia, o sea, un conjunto de reglas que permita atribuir relaciones causales entre objetos y sucesos,
incluyendo entre los posibles agentes causales al propio agente perceptivo.

v El primer nivel de organizacion de la relacion entre individuo y ambiente es el bucle sensariomotor. Las accienes
sobre el entorno o sobre la relacidn espacial del individuo y dicho ambiente estan necesariamente basadas en el
flujo sensorial previe, organizadas a través del sistema de control motor, e instrumentadas a través de un plan
corporal que es propio de la especie. Ademas de tener otras consecuencias, las acciones motoras permiten «des-
ambiguar» y definir los perceptos: mirar, olfatear, tocar son actos perceptivos. Sin ellos, la percepeidn se distorsio-
na en forma muy importante. Por eso, hoy dia se considera que percibir s un acto global, que pone en juego al
cuerpo en forma integrada.

« Percibir es, ademas, una accidn intrinseca del cerebro. Atender, ordenar, incluir en planes de accion a corto plazo,
atribuir significado e integrar en desarrollos conductuales a largo plazo los elementos de la escena, previamenta
segmentados como ob jetos o sucesas, son acciones del cerebro cuya organizacién involucra a la actividad sensorio-
perceptiva. Por eso, analogamente al ciclo sensoriomotor que da sustento al desarrollo de las relaciones inmediatas
entre el individuo y su medio, puede definirse otra ciclo vinculado a éste, al que podria denominarse praxico-gndsico.

v Este capitule enfoca fundamentalmente las bases sensoriales de la percepcion. Se describen las diferencias y si-
militudes observadas en los procesos de formacidn de imagenes, transduccidn, codificacion y procesamiento tem-
prano, asi como la organizacion de las respuestas motoras reflejas y automaticas indisolublemente asociadas a la
organizacidn de los distintos sentidos. Un objeto es tanto més rico desde el punto de vista perceptiva cuando puede
apreciarse desde varios puntos de vista a través del mayor nimero posible de canales sensoriales. Por Lo tamto, este
capitula concluye con la consideracion «a vuelo de pajaros de algunos ejemplos ilustratives de integracion y de
enlace entre el ciclo sensitivomotor y los fendmenos cognitives de mayor complejidad tratados en otros capitulos
de esta obra.
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Objetivos de aprendizaje

nes neurales, y de estas Gltimas, en perceptos.

imagenes, y la segmentacidn e integracion de rasgos.

de la formacién de perceptos.

Conocer los procesos imvolucrados en el bucle senseriomotor y la terminologia utilizada en fisiologia sensorial.
Comprender los problemas involucrados en la transfarmacion de objetos en imagenes fisicas; de éstas, en image-

Concebir la generalidad de algunes de los mecanismaos neurocomputacionales implicados en dichos procesaos, en
particular: la formacidn de imagenes, la transduccidn y la codificacidn, la diferenciacidn espacial y temporal de las

Reflexionar sobre los mecanismos de enlace de las imagenes sensoriales con los procesos cognitivos responsables

B BUCLE SENSORIOMOTOR Y FORMACION
DE IMAGENES

Los sistemas sensoriales constituyen la puerta de entrada
de la informacién sobre el ambiente que rodea al individuo.
Las sefiales estimulan receptones sensoriales cuya mision es
transducirlas a un tipo de energia manejable por ¢l sistema
nervioso v representarlas de acuerdo a una ley o codigo. De
acuerdo con la teorfa de Miiller de los canales privados, cada
sistema sensorial presenta una energia especifica a la cual es
més sensible y a la cual puede responder con mayor capacidad
de discriminacion entre estimulos distintos. Como corolario,
la cualidad de la sensacion es especifica de cada Organo sen.
sorial. En general, para el mismo drgano sensorial, todos los
estimulos efectivos evocan la misma sensacion elemental. Un
ejemplo practico con el cual el lector puede experimentar es la
vision. Para ello debera cerrar los ojos, mirar hacia la quuir:rda,
v luego presionar suavemente la comisura palpebral externa
del ojo derecho. Vera a su izquierda un circulo de color cau-
sado por la respuesta retiniana al estimulo mecinico de su
dedo sobre la retina.

Mas adelante el lector comprendera por qué, si el estimulo
es en el lado derecho del ojo, lo perc':be ala izqulerda.

No obstante, existen algunas excepciones a esta regla ge-
neral. En algunos mosaices se distinguen distintos tipos de
estimulos, por ejemplo, en la piel se distinguen claramente los
estimulos mecanicos de los termicos. Adicionalmente, algu-
nas submodalidades podrian corresponder a patrones de la
misma energia especifica. La variable temperatura, actuando
en distintos rangos, produce sefiales interpretadas de forma
dicotimica (frio frente a calor) por un mismo receplor.

Lag salidas de un sistema sensorial pueden ser: a) sefiales
de control moter muchas veces inconscientes (Fig, 9-1, rosa)
v bl sensaciones elementales (Fig. 9-1, azul} cuya integracion
da origen al fendmeno perceptivo (Fig. 9-1, verde).

La evolucion natural de los procesos sensoriales estd sujeta
a las consecuencias de acciones de agentes externos {muchas
veces imprevistas o imprevisibles) v a los resultados de accio-
nes autogeneradas (Fig. 9-1). Uno de los papeles principales
de un sistema sensorial es predecir los hechos futuros, compa-
rar dichas predicciones con el flujo sensorial presente y ajustar
los métodos de prediceidn de acuerdo con la giecucion previa.

La entrada o aferencia semsorial es entonces dependiente
de las acciones del agente sensorial (quien toca, mira, huele y
trabaja sobre su entorno). Thene entonces dos componentes:

uno que informa al individuo sobre el mundo externo (exafe-
rencial y otro que resulta los efectos pruducibtes de las mismas
de las acciones propias (reaferencia). El principio de reaferen-
cia, enunciado por von Holst v Mittlestaedt, establece que para
extraer la exaferencia de la aferencia debe cancelarse la reafe-
rencia. Sin embargo, la validez del principio de reaferencia no
excluye la posibilidad de utilizar sefiales autogeneradas en
algoritmos neurales que permitan identificar acciones propias.
Muchas de las acciones propias tienen como meta una
transformacién del entorno. Estas acciones son en general
efectuadas por el sistema musculoesquelético. Son coordina-
das por el sistema nervioso sobre la base de predicciones
conscientes e inconscientes de las consecuencias de la ejecu
cidn de un comportamiento, Otras acciones son autométicas
o reflejas, serviles a la coordinacion motora, a la extraccidn de
informacion sobre dicho entorno (sistemas metores sensorial-
mente dedicados) 0 a comunicar informacion a otros indivi-
duos. Para todas ellas se requiere informacion sensorial.

[ _resmorosns )
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Figura 9-1. Los sisternas sensoriales y sus companantes |perifé-
ricos, procesamiento temprano y procesamienta superior] en el
marca de los bucles sensoriomolor y praxico-gndsico.
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La informacitn sensorial sirve para decidir, planeat, orga-
nizar y ejecutar conductas eficaces y eficientes en pos de la
meta deseada. Las acciones reaferentes de sistemas motores
sensorialmente dedicados son ejercidas sobre: @) mecanismaos
prerreceptoriales para seleccionar intérvalos de amplitud o
maodalidad; b} la orientacidn de la su perl'iciu sensorial, modifi
cando de esta forma el «punto de vistas de la realidad, o ¢ los
receptores sensoriales mismos, proveyendo la energia porta-
dora de las sefiales que éstos reciben (en este Gllimo caso, se
dice que es un sistenia sensorial activo).

Finalmente, existen acciones «internas», ejercidas por el
cerebro sobre el cerebro. Estas acciones son dispamdas por los
comandos motores o por respuestas sensoriales de centros
superiores ¥ Hienen como consecuencia o corolario cambios en
los mecanismos de procesamiento sensorial. Estas formas de
expeclativa cenlral, cuando actlan sobre los sistemas senso-
riales son denominadas descargas corolario. Dichas descargas
corolario facilitan la seleccion de rasgos elementales o permi-
ten la ilacidn del flujo sensorial

Los sistemas sensoriales extraen informacicn del
ambiente de dos formas: al recibiendo senales ge-
neradas por fuentes externas de energia [sefales
exaferentes) o recibiendo sefales que resultan de
la modulacién por el ambiente de una energia por-
tadora autogenerada |senales reaferentes). Dado
que casi todas |as sefiales sensoriales son modula-
das por las acciones del individuo pueden definirse
bucles sensoric-motores. Adicionalmente, a nivel
cognitivo existe otro bucle analogo, praxico-gnd-
sico [Fig. 9-1].

-—

Concepto de imagen fisica

Histérica e intuitivamente la idea de imagen se basa en la
vision. El teatro de sombras, como cualguier modelo mani pula-
ble por el ser humano, permite explorar y caracterizar el papel
de los distintos elementos involucrados en el proceso de for-
macion de imagenes.

Los seres humanos empezaron lempranamente a recona-
cer y manipular las sombras como forma de generar imagenes
(el teatro de las formas era ya conocido en la isla de Java apro-
ximadamente unos 5.000 afos a.C.}. Esta dramaturgia con-
siste en interponer las manos entre una fuente de luz v una
pared, de manera que las sombras de las manos provectadas
sobre la pantalla evocan en el espectador la representacion de
una historia.

En su Alegoria de la caverna | Platon utiliza la idea
) del teatro de sombras para mostrar entre, otras co-
sas, que el significedo de las imagenes depende de
las herramientas sensaoriales del observador y de la
estadistica de escenas previas que el observador ha
recibido. Este ejemplo ilustra come la imagen fisica
es un patron de energia gue se asocia a la presencia
o probabilidad de un elemento en la escena. Siem-
pre la imagen fisica es imagen de algo presente en
el ambiente.

Este ejemplo ilustra cdmo la imagen fisica es un patrén de
energia que se asocia a la presencia o probabilidad de un ele-
mento en la escena. Siempre la imagen fisica ¢s imagen de algo.

Cuando el elemento que proyecta una imagen ha sido pre
viamente conocido y catalogado como objeto, la correspon-
dencia entre perfil de la imagen y percepto permite al agente
perceptivo {al que se lamard de aqui en adelante sujeto) inferir
con clerta probabilidad Ta presencia de dicho objeto. Por ejem
plo, la sombra de las manos cruzadas por los pulgares v con
los dedos moviéndose en fase evoca inmediatamente en el ser
humano la presencia de un ave volando. Comeo muestra el
ejemplo, la comespondencia entre imagen y objeto no es una
funcion (v mucho menos biunivoca), sino una asociacion es-
tadistica. El grado de dicha aseciacidn mide el contenido de
informacion sobre el objeto que la imagen le aporta al sujeto.

Esta ausencia de correspondencia ha llevado a distinguir
dos tipos de estimulos: a) la presencia de un elemento en la
escena que achia como una fuente energética virtual v, por lo
tanto, genera una imagen perceptiva v b) el patran de energia
que estimula la superficie receplorial, al que se denominard
irmagen fisica del objeto.

Elementos involucrados en una imagen

En el teatro de sombras, el flujo de imdgenes sobre la pan-
talla es determinado por los cambios en: a) la posicidn relativa
entre la fuente de luz y la pama[ia, hila pt)s;iuj(m relativa de las
manos con respecto a ambos v ¢} la forma, la orientacion y ¢l
tamafio de la superficie que corta el flujo luminico. He aguilos
tres elementos principales del proceso de formacién de imé-
genes: energla portadora (luz), elemento separable en presen-
cia de la encrgia portadora (manos) v region del espacio
donde se define la imagen [pantalla].

Maés adelante se tratard en forma especial un cuarto ele-
mento, los receptores sensorales, cuvas propiedades y dispo-
sicion permilen al agente perceptivo extraer algunos rasgos
relevantes de la imagen fisica v construir, a partir de ella, una
imagen sensorial.

La imagen mads simple es generada por una fuente energe-
tica puntual enfrente de una superficie plana. En el caso de la
luz, esta imagen consiste en un area de claridad con un maximo
central que decae progresivamente con la distancia, determi-
nando contomes oluminicos circulares centrados en el punto
de méxima luminosidad. La presencia de un objeto opaco entre
la fuente de luz y el plano de imagen blogquea el fujo Juminoso,
generando un cambio en el patrin espacial de luz; la sombra es
la imagen fitica mis simple de un objeto opaco.

La diferencia entre ¢l patrdn luminico en ausencia y en
presencia del objeto puede ser concebida como una accién del
objeto sobre el campo luminoso. El campo de sombra es en-
torices un campo de débito de energia. Concomitantemente
se establece un campo de iluminacidn extra en la zona donde
la luz es reflejada por el objeto. Este campo de sombra hacia
un lado y de reflexion hacia el otro, ha sido lamado campo de
perturbacidn por el objeto, y su valor a nivel de la superficie es la
imagen del elemento perturbador. El concepto de campo de
perturbacion por el objeto surge de las investigaciones sobre
electrorrecepcion activa iniciadas por Lissmann y Machin
hace sdlo 50 afios. Como en otros casos, encontrar ¢l ejemplo
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adecuado de la naturaleza para explorer un principio general
ha permitido avanzar rdpidamente en la descripeion de los
mecanismos de formacidn de imagenes.

) Un ejemplo cotidiano ilustra sobre este punto: la

Luna iluminada por el Sol genera un campo de cla-
ridad hacia el lado solary un campo de sombra hacia
el lado opuesto. Estos campos se evidencian clara-
mente en noches de luna llena y durante los eclipses
solares, respectivamente. La imagen de la Luna en
estos casos consiste en dreas de mayor o menor ilu-
minacién que la que hubiese habido en ausencia de
la Luna. La Luna, objeto pasivo en un campo energe-
tico, puede entonces concebirze como un elemeanta
activo, emisor o sustractor de luz.

Puede definirse entonces una nueva variable que repre
senta la capacidad virtual de emitir o sustraer energia por
parte de un objeto cuando se encuentra en un campo deter-
minado. Esta accion depende del campo y de las propiedades
del objeto v se ha denominado estampa o impronta del ele-
mento en el campo encrgético.

En el caso de objetos opacos, el blogueo es total y la re-
flexién depende de las caracteristicas de su superficie. El 4n
gulo de incidencia con respecto al plano tangente en el punto
es igual que el dngulo de reflexion. Cuando la superficie es
rugosa, como la Luna, ravos que inciden en puntos cercanos
se reflejan en sentidos muy diferentes y el elemento provecta
una imagen difusa sobre la superficie. Cuando la superficie es
muy lisa (p. ef.. un espejo}, la reflexion de los rayos es prede-
cible por la curvatura global de dicha superficie. De esta forma,
superficies concavas pueden formar imagenes «reales» sobre
la superﬁu;ie. Enuna imagen Gptica real, los rayos que conver-
gen sobre un punto dado de la pantalla se originan en un
punto correspondiente de un plano ubicado en otro punto del
espacio. Estos rayos, al reflejarse en una pantalla, reproducen
un patrin luminico similar al patron generado por el misme
conjunto de elementos sobre la retina.

La presencia de un elemento transparente o transhicidoe
también altera la propagacidn de la luz, siendo determinantes
sus caracteristicas geométricas v su constitucion maolecular. Bs
sabido que la luz se propaga més rapidamente en vacio que en
aire y en éste que en agua o en vidrio. Dicho cambio de velo-
cidad provoca que un rayo colimado de luz (p. ef, el emitido
por un puntero liser}) se desvie al pasar del aire al agua o al
atravesar un obijeto de vidrio. Esta es la denominada ley de
Snell: el cociente de los senos de los dngulos de incidencia y
refraccion para cualquier rayo de luz que incide sobre la su
perficie separatriz de dos medios es constante.

Como consecuencia, la luz proveniente de una fuente le-
jana que atraviesa una superficie separatriz curva y no paralela
al frente de onda se desvia en distintas direcciones que de-
penden de la curvatura local. Dicha desviacidn ocurre en sen-
tido opuesto cuando la luz sale de un medio en el cual su ve
locidad ¢s menor y entra én uno en el cual su velocidad es
mayor.

Esta propiedad de los objetos transparentes ha permitido a
la naturaleza y al hombre generar imagenes Opticas «realess
utilizando la refraccidn.

El aparato dptico del ojo (el cristaling, la eornea y los humo
res vitieo y acuoso) v las lentes convergentes (p. ef., una lupa)
son capaces de formar imdgenes «reales» sobre una superficie,

En el capitulo 10 se explica en detalle 1a formacicn de ima-
genes visuales sobre la retina,

Cuanto mayor es la distancia desde el elemento al sistema
dplico, menores son el tamano de la imagen real y la distancia
de ésta al sisterna Gptico. Esto implica la existencia de infinitos
planos de imagen real. A la imagen real de un objeto transli-
cido sobre Ia retina se le asocia una cierta cantidad de flumi-
nacién difusa (ruido) correspondiente a la estampas de los
objetos inmediatamente por delante y por detrds del patrén
de luz generado por el objeto de interés (imagen del objeto).

distintas maneras; una de ellas es el cociente con-

) La calidad local de una imagen se puede evaluar de
traste/ruido.

Un razonamiento similar puede hacerse para otras formas
energéticas: sonide, electricidad, magnetismo, potencial qui-
mico, eleétera.

i En la formacion de la imagen importan las fuentes

de energia, las caracteristicas geométricas y la
constitucion de los elementos «pasivos» de la es-
cena y del sujeto; también, la superficie de forma-
cidn deimagen y su sensibilidad a dicha formna ener-
gética. Las distancias entre estos componentes y su
orientacion espacial relativa, asi como las diferen-
cias de propagacion de la forma energética de la
energia portadora en los distintos medies, determi-
nan las reglas de formacion de imagenes.

Papel de la energia portadora

Die las cuatro formas energéticas conocidas, solo dos son im-
portantes a la hora de concebir un sistema sensordal: los campos
gravitatorios y los campos electromagnéticos. La gravedad ac-
tia en forma indirecta sobre masas cuya aceleracién modifica el
estado de reposo o movimiento de estruchuras prerreceploras y
receptoras, dando origen a transduccion de tipo mecinico. Esta
transduccidn ocurre por efectos electrostaticos sobre algunas
moléculas de la membrana celular de las células ransductoras.
Estos efectos de contacto son también responsables de la trans
duccién mecdnica gue se observa en la audicion, el tacto v en
otras formas de mecanorrecepcion. En el caso del tacto, los efec-
tos son causados por el contacto cercano entre la fuente ener-
gética y el drgano receptor. En el caso del sonido v las vibracio
nes del suelo, sus elfectos pueden ser ransmitidos a distancia,

Los cam pos electromagnéticos de alta frecuencia, como la
luz vy las radiaciones infrarrojas, ejercen sus electos a distancia,
La luz penetra ficilmente medios translucidos como el aire o
el agua y actia directamente sobre moléeulas especificas de
las células receptotas, provocando una reaccion de oxidorre-
duccion que desencadena a través de una cascada de reaccio-
nes quimicas la transformacion de las sefiales dpticas en va
riaciones del potencial de membrana.
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La propagacidn de las radiaciones infrarrojas, ademas,
causa un aumento de la agitacion térmica del medio. En el
caso del hombre, dos modalidades de propagacién permiten
detectar la fuente caldrica: un mecanismo de interaccion mo-
lécula-molécula similar al sonido {conduccidn) y otro mas
complejo {(conveccion) por el cual masas de fluido con distinta
temperatura se mueven una con respecto a la otra.

Finalmente, la energia quimica de algunas moléculas per-
mite reacciones especificas en los quimiorreceplores. Obvia-
mente, estos estimulos se propagan lentamente en los Auidos
v estan sujetos a corrientes de éstos, en particular, las corrien-
tes Lérmicas de conveccian y las generadas por los movimien-
tos del propio agente.

El alcance sensorial depende de la capacidad de penetracion
de la energia portadora en el medio que rodea. Esto determina
que el individuo acarree consigo burbujas sensoriales de dis-
tinta dimension espacial: ve estrellas a afios luz, oye a kilome:
tros, huele a metros, siente el calor a centimetros, toca a nand-
metros de distancia.

Otra caracteristica importante de una imagen es su persis-
tencia. La gravedad v la luz actiian en forma virtualmente ins-
lantdnea, en comparacin con las velocidades desarrolladas
por los seres vivos. Otras formas de energfa como el sonido lo
hacen a velocidades relativarmente mas rdpidas que los movi-
mientos humanos, pero éstos pueden fEcilmente advertir su
velocidad. Por dllimo, en los sentidos quimicos como el olfato
la pmpagacit’m de la purladura -es decir, la concentracion de
moléculas especificas— es sumamente lenta con respecto a los
movimientos de log animales,

Como consecuencia, la relacion temporal entre el estimulo
y el fendmeno sensorial varia con la distancia para cada sen
tido v es caracteristica del objeto percibido. El relampago an-
ticipa al rueno y éste, al olor «a tierra mojadas causado por la
formacion de O, En esle caso, el retardo entre distintos fend-
menos sensoriales causados por un misme hecho u objeto
{rayo) informa sobre la distancia a la cual ocurre dicho hecho.

) I- El alcance sensorial y la persistencia de las senales
en el tiempo esta determinado por las caracteristi-
cas de la energia portadora:

= |a persistencia es practicamente nula para la luz
y la gravedad, generando imagenes sensoriales
cuyos cambios son virtualmente isécronos con
cambios en el entorno, proveyendo a la especie
humana de la ilusidn de la invariancia del tiempa
y del espacio con la velocidad [no es asi para lar-
gas distancias: vemos a la vez lo que ocurrid en la
Luna hace un segundo, lo que ccurrié en el Sol
hace 8 minutos y lo que ocurrio en Alfa del cen-
tauro hace aproximadamente 10 semanas).

La persistencia es brevisima para el sonidao, per-
mitiendo la generacidn de ecos a tiempos clara-
mente notorios desde el punto de vista perceptiva
y fendmenas como el efecta Doppler, que informa
de la velocidad de otro coche cuando se lo cruza
en el camino.

La persistencia es prolongada para el las sustan-
cia quimicas, permitiendo la utilizacion del olfato
para detectar la fuente de origen de un olor. En
el caso del sonido y el olor, la temperatura y las

dora afectan su intensidad local y puedem causar

) corrientes de fluido en el cual se propaga la porta-
«sombrass e incrementos sensoriales locales.

Mecanismos prerreceptores
y su control eferente

Las sefiales que estimulan los mosaicos receplones respon-
sables de una modalidad sensorial son acondicio nadas por
mecanisnios prevreceptores instrumentados por los érganos de
los sentidos {(ojos, pjol, sistema muscl Inusquulél[m, uidu,apa-
talo vestibular, etcétera).

El patron de sefiales que recibe el conjunto de receptores,
es decir la imagen en sentido amplio, estd determinada por
esl08 MEecanismos prerreceprores. Estos estin asimismo bajo
control del sistema nervioso. A continuacion, se daran algu-
nos ejemplos, destacando los aspectos generales y su rela-
cidn con el control eferente de la informacion sensorial. Los
detalles de estos sistemas se cubren en los capitul os especi-
ficos (caps. 10 a 14).

El ojo de cdmara (como el humano) es tal vez uno de los
ejemplos mas demostrativos de acondicionamiento de sefa-
les. Consta de una superficie receptora, la retina —en la que se
encuentran los elementos transductores-, una cimara opaca,
una entrada de luz y un sistema de lentes que permiten pro-
vectar una imagen «reals sobre la retina.

El primer modelo de cémo funciona el ojo fue desarrollado
por Al-Hazen en el siglo X_ Se trata de una camara cerrada con
un pequeno orificio. Los rayos de luz pasan por el mismo
punto antes de provectar sobre la superficie receptora. Como
consecuencia, todos los puntos ubicados sobre una recta que
pasa entre el centro optico v un punte de la superficie recep-
tora proyectan sobre éste. Dado que los rayos se cruzan, esti-
mulos en la parte superior del ojo corresponden a puntos del
espacio que estin mis abajo que los que proyectan en la parte
inferior. Lo mismo puede decirse de la relacion derecha-iz-
quierda. Cada conjunto de puntos proyecta sobre un tinico
punto. A mayor distancia lateral entre puntos del ambiente,
mayor distancia en la imagen. Se dice entonces que se trata de
una irmagen de aposicidn.

De paso, cabe mencionar que existen otros lipos de ima-
genes denominadas de superposicidn. Es el caso de la piel:
como drgano sensorial, cada punto de la superficie receptora
recibe sefales de estimulos aplicados en un entorno de di-
cho punto y cada punto de estimulacion afecta un drea a su
alrededor.

En el ojo, como en la cimara fotografica, el indice de refrac
cidn de los lentes y su curvatura permiten dos procesamientos
adicionales: seleccionar el ancho de banda de las radiaciones
que proyectan sobre la retina (las radiaciones ultravioletas di-
sipan la mayor parte de su energia en el aparato éptico, pro-
tegiendo asi en parte a los receplores) v generar una imagen
wreals sobre la retina. La cantidad de luz también se regula por
la contraccion o descontraceion reflefa del misculo ciliar del
iris, lo que tiene como consecuencia adicional cambios en la
profundidad de campo.

En la cdmara fotogrdfica, la presencia de un lente cuya dis-
tancia es ajustable por el observador permite seleccionar un
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plano de foca, es decir, una zona del espacio en la cual la ima-
gen se ve mas nitida. En el caso del ojo, lo que ocurre es que
clsistema nervioso es capaz de cambiar la curvatura de uno de
los lentes v esto causa una imagen real del plano del espacio
que el observador quiere analizar en detalle. He aqui la carac-
teristica mas importante de un sistema sensorial: elige las se-
fales que quiere analizar (Recuadro 9-1).

que elegir qué parte de la energia de |a sefial de en-

) En realidad, procesar informacisn no es otra cosa
trada se disipa en cada nivel del sisterna.

Mirar es elegir, ¥ la eleccidn del plano de foco no es la
tnica eleccién posible. También se elige la orientacion de la
mirada. El ojo es una estructura casi esférica, con rozamiento
minimo, virtualmente suspendida en un sistema eldstico
constituido por seis mdsculos cuva accién permite un amplio
espectro de rotacion alrededor de distintos ejes y cuyo sis-
tema de control v propiedades dindmicas lo dotan de gran
precisidn v velocidad.

La distribucidn heterogénea de receptores, agrupados en
SU gran mayoria en una zona central, la macula o fvea, hace
que la orientacion de la mirada de modo gue el objeto de in-
terés proyvecte en esta zona se convierta un mecanismo de
segmentacion de los ohjetos de interés (v cap. 104,

Otro sistema en el cual s de suma relevancia el control de
los mecanismos prerreceptores para la extraccion de exaferen-
cia en sefiales reaferentes es el sistema musculoesquelético. El
sistema nerviose debe controlar dos vectores independientes:
fuerza y desplazamlﬂnm. For lo tanto, para co ntrolar la accidn
muscular se requieren al menos dos tipos de receptores. En
realidad, hay tres grandeg tipos: el huso neuromuscular que
informa sobre el largo de la fibra muscular, los receptores de
fuerza ubicados en serie con las fibras, v los receptores de po-
sicitn articular cuyva actividad se correlaciona con la distancia
entre el origen v la insercién del misculo.

Tal como veremos en el capitulo 14, el huso neuromuscu-
lar consiste en un haz de fibras musculares (haz intrafusal)
que contiene en su interior un aparato sensorial que se activa
cuando se deforma, Dado que fuerza y deformacion local son
variables equivalentes, el huso es un receptor de fuerza local.
El haz intrafusal esti controlado por un conjunto de moto-
neuronas especificas (denominadas gamma por oposicion a
las alfa, que inervan las libras comunes). Debido a la minima
contribucion directa de los husos neuromusculares a la fuerza
realizada por el midsculo, el largo de éstos estd determinado
por el largo de las fibras comunes. Sin embargo, la fuerza que
se ejerce sobre el receptor depende ademis del grado de con-
traccion de las fibras intrafusales, las cuales estin controladas
por ¢l sistema gamma. La respuesta del huso resulta enton-
ces de la diferencia de dos variables: a) la iung[lud prevista
por el sistema nervioso y determinada por el grado de activi-
dad gamma v bi la longitud real determinada por la interre-
lacién enlre la contraccién de las fibras comunes y la carga
movida.

Usando cristales piezoeléctricos, Hoffer et al. demostraron
que la imagen sensorial de un misculo consiste en un patrén
de actividades de dos tipos de receptores: los husos neuro-

musculares de Ruffini {en paralelo con la fibra muscular) y los
receptores tendinosos de Golgi (en serie con las fibras muscu-
lares) informan al sistema nervioso de la deformacion del
miusculo de acuerdo con el balance entre carga y contraccion;
permiten asi adaptar la actividad de las motonewronas alfa
para lograr movimientos mas eficientes y eficaces,

El vido es un tercer ejemplo interesante por sus tres niveles
de procesamiento prerreceptor, clasicamente clasificados
como oide externo, oido medio v oido interno (v cap. 11).

Laoreja provoca una facilitacion direccional de los sonidos
que llegan al individuo. Un caso tipice entre los vertebrados
domésticos es el del conejo, cuyas orejas son controladas ac-
tivamente por el sistema nervioso como si fuesen antenas di-
reccionales. De hecho, los reflejos posturales (p. ej., el reflejo
vestibular de enderezamiento) pueden facilmente eviden-
ciarse por los cambios de direccién del infundibulo auricular.

Los pliegues de la oreja humana v las caracteristicas geomeé-
tricas del conducto auditivo externo oplimizan el ancho de
banda del sonido en el intervalo 2,5-4 kHz, en el cual el espec
tro de frecuencia de las vocales presenta picos que permilen su
diferenciacion.

Tal como se ha explicado en el capitulo 11, el conducto
auditivo externo termina en el timpano, una membrana que
—a la manera de la lonja de un tambor- resuena y transmite las
vibraciones a una cadena de huesecillos: martillo, yungue y
estribo. Este tltimo apoya sobre la membrana oval del ducto
coclear. Como consecuencia de la accidn de pa!anca, esta ca-
dena de huesecillos transforma una sefial de baja presion y
considerable volumen en una sefial de minimo volumen y
considerable presidn a la entrada de la edclea. El drea del tim-
pano se reduce 17 veces hasta la base del estribo, con un con-
siguiente el aumento de presion sonora. No obstante, dado
que a altas frecuencias la membrana timpanica no se mueve
como unidad, este sistema rechaza las altas [recuencias por
encima de 2 kHz por lo cual dicho aumento de presion es de-
pendiente de la frecuencia.

Este sistema de palancas estd sostenido en dos misculos:
el del estribo o estapedio ¥ el del martillo o tensor del tim-
pano. Los musculos se activan en forma refleja con el sonido
v en forma voluntaria (el lector puede probarlo y oir Fcil-
mente las sefales causadas por su cambio de tensidn, siendo
éste otro ejemplo de la regla de Miller descrita anles). Ambos
musculos enen una accidn de direccion opuesta sobre la ca-
dena, pero aditiva sobre su respuesta eldstica. El tensor del
timpano tira del mango del martillo hacia dentro v el estape-
dio tira hacia fuera. La contraccion de los masculos aumenta
la respuesta eldstica, disminuyendo considerablemente la
transmision de las frecuencias bajas (inferiores a 1.000 Hz) a
través de la cadena de huesecillos. El reflejo de atenuacién
puede disminuir la intensidad de transmision de sonido hasta
30 0 40 dB, o sea, la diferencia entre un susurro v el sonido
emitido por la voz. Cuando una persona habla contrae los
miusculos del oido, de manera que el estimulo de su propia
palabra a través del aire se ve reducido. No obstante, es im-
portante destacar que la palabra, asi como oteos estimulos
SONOI0S endligc nos, también se transmite como vibraciones a
través de los tefidos, en particular, el hueso.

La céclea es un canal de 35 mm de largo, tallado en el pe-
fiasco del hueso temporal en forma de dos vueltas v media de



Capitulo 9. Procesamienta sensorial y percepeidn

hélice cinica. Su estructura interna consiste en realidad en
tres ductos denominados rampas que se posicionan en para-
lelo. Separan dichos ductos dos membranas de distinta com-
plejidad y elasticidad: la membrana basilar y la membrana de
Reissner, las que convergen sobre una estria dsea a través de
la cual llegan las aferentes nerviosas primarias dejando entre
si @ la llamada rampa media, donde estdn las células transduc

toras. Las otras dos rampas (fimpanica v vestibular) se comu-
nican en el vértice o dpex y contactan con ¢l oido medio a
través de dos ventanas, la ventana oval {en la que apoya el
estriboy) v la ventana redonda. Mientras que la membrana ba-
silar tiene la funcion de transmitir la onda mecanica entre am-
bas venlanas, la funcion de la membrana de Reissner es aislar
desde el punto de vista bioquimico la rampa media de las
otras dos. La actividad de um conjunto de células (estria vas-
cular) dispueslus sobre la pared opuesta a la eslria dsea genera
una diferencia de concentracion de potasio {y, por lo tanto, de
potencial) entre la rampa media y las otras.

Cuando la frecuencia del movimiento del estribo es baja, el
empuje en la membrana oval causa una tendencia del liguido
a fluir hasta el dpex, deformando asf la membrana en toda su
extension. Cuando la frecuencia es muy rdpida, la deforma-
cién de la membrana basilar cerca de las ventanas oval y re-
donda permite que la sefal de deformacion mecdnica se «cor-
tocircuites a través de la membrana basilar. Frecuencias
intermedias hacen progresar la sefal mecanica hasta regiones
intermedias de la escala.

Por otra parte, el didmetro de las rampas vy las propiedades
mecanicas de la membrana basilar son diferentes a lo largo de
la céclea. Por lo tante, para cada sitio de la cdclea existe una
frecuencia optima de resonancia de la membrana basilar. El
descubrimiento de este complejo mecanismo de analisis del
sonido fue consecuencia de una serie de trabajos pioneros que
se invila al lector a estudiar {v. Material web Enlaces de inte-
rés. Mecanica del oido interno. Conferencia Nobel de von Be-
kesy). A diferencia de otros sistemas en los que la ubicacion
espacial de los receptores se corresponde con una ubicacidn
espacial del estimulo, en la audicidn la ubicacion espacial de
las células receptoras corresponde a una cualidad del esti-
mulo, su frecuencia. A esta caracter(stica, que se propaga a lo
largo de la via auditiva se la denomina tonotopia.

Dentro de la estria media, apovadas sobre la membrana
basilar, corren dos bandas celulares con alto grado de ordena-
miento espacial. Estas bandas estan compuestas por células
transductoras caracterizadas por tres propiedades: a) la pre-
sencia de microvellosidades en su polo apical, b la presencia
de sinapsis con fibras que las conectan con el sistema nervioso
en el polo basilar v ¢f la electromotilidad. Como se explica en
detalle en el capitulo 11, a estas células se las denomina «ci-
liadas», aunque estrictamente la mayor parte de sus prolonga-
ciones son vellosidades. Su nombre se debe a una traduccion
del término hair cells. Estas wellosidades no tienen la estruc-
tura de un cilio, aungue si existe un cilio verdadero el kinocilio,
cuya posicion con respecto a las otras prolongaciones deter-
mina la polaridad funcional de la célula (v. Material web. En-
laces de interés. Respuesta motora de una célula transductora
a un estimulo intracelular).

La banda interna {por su cercania con el eje de la hélice)
esta compuesta por una sola columna de células (llamadas

internas), v la banda externa consiste en tres columnas de cé-
lulas (llamadas externas). Una tercera membrana {llamada
tectorial) contacta con las microvellosidades de ambos tipos
celulares. La accion del estribo contra la membrana oval im-
pone una onda de presidn que causa deformacidn y movi-
mientos relativos de las membranas tectoria y basilar, provo-
cando de este modo el estimulo de las eélulas transductoras.

Las células externas, por sus propiedades contractiles, son
capaces de moverse al ser excitadas. Una vez que la mem-
brana basilar vibra, la célula resuena, amplificando localmente
un conjunto de frecuencias del estimulo que tiene relaciones
especificas con la frecuencia dptima local de la membrana ba-
silar. Este mecanismo, llamado amplificador coclear, permite
la seleccion de algunas frecuencias a nivel local v determina la
magnitud de dicha resonancia. El movimiento relativo de las
membranas basilar y tectoria asi amplificado estimula las cé-
lulas internas, que son las verdaderas células transductoras
del sistema auditivo. La oscilacidn que actia sobre las células
internas es modulada por fibras eferentes que inervan la base
de las células externas. A pesar de que los detalles de este
mecanismo son adn discutidos, no hay duda de que consti-
tuye otro ejemplo de modulacién descendente de la informa-
cidn aferents,

i En definitiva, las senales que estimulan los recepto-

res responsables de una modalidad senserial son
acondicianadas por mecanismos prerreceptores
instrumentados por los drganos de los sentidos,
quedanda el patron de sefiales que recibe el con-
junto de receptores determinado por dichos meca-
NiSMOS prerreceptores.

= DE LA IMAGEN FiSICA A LA PRIMERA
IMAGEN NEURAL

De acuerdo con lo expres:ada anteriormente, existen dos
tipos de estimulo sensorial: welemento estimulos, que se ca-
racteriza por la fuente equivalente causada por la presencia
del objeto o la estampa del objeto (v. Adaptacion temporal,
mads adelante}, e «imagen estimulos, que se caracteriza por el
patrén energélico que causa la respuesta de los receptores. La
vinculacion entre ambos estimulos es caracteristica de cada
modalidad sensorial, v depende de los mecanismos que la
evolucién ha expresado en cada especie para generar distin-
tas imdgenes del mismo objeto a través de diversos canales
energeticos.

Estos dos tipos de estimulo tienen relacion con los llama-
dos estimulo distal y proximal por la corriente Gestalt de
principios del siglo XX. Sin embargo, mientras que el esti-
mulo proximal es esencialmente la imagen capaz de provo-
car una respuesta del receplor, el estimulo distal es algo mds
que el «elemento estimulos. En efecto, como se verd al ana
lizar la relacion entre sensacin y percepcion, la presencia de
un «elemento estimulo» puede, por asociacién esladistica,
evocar |a presencia de estimulos distales camplr_-lame nte dis-
tintos (Fig. 9-2).

La imagen fisica actia como un patrdn de energfa especi-
fica sobre la superficie sensorial v alli es transformada por el
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Figura 9-2. Reproduccitén de La condition humaine de René Ma-
gritte [1933]. El lector puede claramente apreciar la relatividad del
sigmificado perceptual. EL estimulo distal, el paisaje a travas de la
ventana, se corresponde percapliva para no fisicamente con el ele-
rmenta estimulo: el drea superpuesta de tela. Girando una wvuelta
mas de tuercan, tampoco L2 escena global percibida se corres-
ponde con la realidad fisica {la hoja del libro].

mosaico de receptores en un patron de actividad neural que
se denomina primera imagen neural.

El mosaico realiza para ello dos operaciones: un cambio
de portadora (transduccidn) y una modulacion de la porta
dora neural que recoge al menos parcialmente la modula
cidn de la portadora fisica {codificacidn). La regla que rela
ciona la modulacidn de la portadora de la imagen fisica y la
portadora neural se denomina codigo newral. Esta regla rara
vez es una correspondencia biunivoca (dado que varias com
binaciones de estimulos pueden provecar la misma res
puesta neuronal).

Transduccién y codificacion

La imagen fisica de la escena generada y provectada sobre
un arreglo espacial de receptores, como se ha explicado,
tiene la potencialidad de provocar cambios en el potencial de
membrana de estos receplores. De esta forma, los cambins
en el potencial de membrana de una célula receptora reflejan
las sefiales locales (es decir, los cambios de uno o més para
metros en el receptor). Estos cambios én el potencial de
membrana e denominan pnrfuu'r'rrf receptar, y el proceso de
transformacion del estimulo correspondiente al curso tem
poral de la magnitud loeal de la imagen en un potencial re
ceplor, fransdiccidn.

En varios lipos de receptores, la respuesta aparece cuando
el estimulo supera un cierto umbral; éste es mis sensible a
cambios en el estimulo a bajas intensidades v menos sensible
a altas intensidades. Esta propiedad de los receptores, a me
nudo asociada al reclutamiento de receptores de distinto um-
bral v a mecanismos de adaplacién central, expl.ica laobserva-
cion de Weber de que el minimo incremento de peso que
puede ser percibido es aproximadamente un 10 % del peso
original del objeto.

) La observacidn de Weber se cumple dentro de ciertos
intervalos para otras modalidades sensoriales,
dando origen a la llamada regla de Weber y Fechner.
De acuerdo con esta regla, la intensidad de una sen-
sacidn se incrementa linealmente con el aumento
porcentual del estimulo. Advierta el lector que lo
misma ocurre con la percepcidn del valor del au-
mento de sueldo. Otra regla que también refleja esta
tendencia a disminuir la sensibilidad de un sistemna
con el incremento del estimulo basal es la regla de
Stevens, que establece que la magnitud de una sen-
sacion es proporcicnal a una potencia de |a diferencia
entre el estimulo que la provoca y el estimulo liminar.

Para una misma modalidad sensorial existen distintos ti-
pos de receptores capaces de responder én [orma determi-
nada a una cierta porcion del espectro de las sefiales trans
portadas por la energia especifica. Esta subdivision en tipos
de receplores, de acuerdo con sus pmpjudadus de transduc-
cidn, ha llevado a definir el concepto de «mosaicos receptivo.
Es habitual la coexistencia, en la misma .c;upurt'icjc sensorial,
de grupos de receptores que {asi como las tachas de un tara-
ceado reflejan en forma diferente la luz) responden en forma
distinta a la misma imagen fisica. Asi, la imagen fisica se
transforma en varias imdgenes o planos de estimulo. Dado
que los intervalos de respuesta de cada lipo de receptor no
son exclusivos ni tampoce en conjunto abarcan todo el es-
pectro de la imagen fisica, el espacio de los planos de esti
mulo es en cierta forma redundante, pero considerado en su
conjunto es insuficiente para provocar la transferencia de
toda la informacién contenida en la imagen fisica. Esta es la
base periférica del primer proceso de abstraccion {determi
nante de cualidades como color, textura y armonia} que ocu
rre en los sistemas sensoriales.

La transduccidn es cast siempre un proceso subcelular que,
por la accidn del estimulo local, causa un cambio en las con
diciones de equilibrio de la membrana celular v, por o tanto,
se expresa como un cambio en el potencial de membrana. La
codificacidn periférica involucra los mecanismos prerreceplo
res de formacidn de la imagen, los mecanismos de transduc
cidn y los mecanismos de codificacion neural.

Davis distingue dos formas de codificacién, de acuerdo con
la complejidad de dicho proceso: la excitacidn directa de las
terminales nerviosas v la excitacion indirecta a través de una
célula especializada.

En el caso de la excitacion directa el potencial receptor neu

rre en una terminal nerviosa especializada; tal es el caso del
corpusculo de Pacini, en el cual los cambios de presion gjer
cidos sobre un capuchén de células (que forman una estruc
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tura oval y eldstica que contiene a la terminal nerviosa) alte-
ran el potencial de membrana de esta terminal, determinando
su despolarizacién. Estos cambios de potencial de mem-
brana son por definicion potenciales receptores. En el caso
del corpisculo de Pacini, son, ademas, las sefales que al lle-
gar a cierto umbral gatillan el disparo de potenciales de ac-
cifin con una latencia especifica a posteriori del fendmeno
mecanico (v. cap. 12). Se los llama por esta razén potenciales
generadores, los que responden con cambios en su potencial
de membrana a estimulos quimicos generando ulterior-
mente potenciales de accion,

Fendmenos similares ocurren en las neuronas de la mucosa
olfativa. El proceso de transduccion olfatoria ticne miltiples
etapas, en las cuales participan no sdlo las propiedades eléc-
tricas intrinsecas de la membrana celular, sino -ademds- ca-
denas de sefiales bioguimicas cuya descripcidn estd mis alla
del objetiva de este capitulo v que puede consultarse en el
capitulo 13. La dilucidacion de las claves genéticas de la olfac-
cidn ha sido uno de los avances recientes mas notables de la
neurobiologia (v. Material web, Enlaces de interés. Genélica de
los receptores del olfato. Comferencias Nobel de Axel v Buck).

En el caso de la excitacién indirecta —como en la visidn, el
vestibulo, o el oido- existe una célula receptora especifica en
la que se produce ¢l pofencial receptor. La despolarizacién de
esta célula provoca la liberacion de neurotransmisores que, a
su vez, despolarizan la terminal del aferente primario dando
origen al potencial generador.

Cada modalidad v cada submodalidad sensorial tienen un
conjunto de reglas o codigo que permite inferir la sefial de
entrada (imagen estimulo) a partir de la sefial de salida (tren
de putcm;ialus de accidn). La ransformacion de la sefial de
entrada en un tren de potenciales de accidn es una lorma de
codificagién. El mecanismo subvacente a esta transformacion
es propio de cada modalidad sensonial. Sin embargo, existen
fendmenos comunes.

La pcurrencia un potencial de accidn a posteriori de un es-
timulo depende de la propiedades de las estructuras prerre-
ceptoras, de la sensibilidad de la membrana al estimulo local,
de la sensibilidad del terminal axdnico (al estimulo local o a la
accion sindptica, segtin el lipo de receptor) y de la capacidad
de integracion temporal de la membrana celular desde la zona
sensible al primer nddulo de Ranvier (v. cap. 2).

La corriente de membrama asociada al potencial genera-
dor (corriente generadora) fluye a lo largo de la fibra hasta
los noedos mas cercanos. Alli, con la circulacidn de corriente
a través de la membrana, se reduce la carga y se provoca una
caida de potencial opuesta al equilibrio de reposo. Mis alld
de cierto limite de voltaje {conocido clasicamente como mivel
de despolarizacidn critica), se desencadena un proceso dind-
mico caracterizado por un curso estereotipado del flujo de
cotriente a través de la membrana celular, el potencial de
accidn. Las corrientes de accidn asociadas fluyen a su vez
por los nodos vecines, reproduciendo el fendémeno nodo a
node, lo cual provoca su conduccion hasta el sistema ner-
vioso central.

Asi como el cambio del potencial de membrana en el cono

axénico de una motoneurona es la via final comiin por la cual
el sistema motor ejecuta un patrdn de actividad, el potencial
generador es la via final comiin a través de la cual los estimu.

los del mundo exterior se lransforman en sefiales codificadas
como series de impulsos neurales.

En ambos casos, sefiales que pueden describirse -a escala
bioldgica- como transportadas por un continue se transfor
man en sefiales transportadas por procesos ~tambign a escala
biologica~ doblemente discretos: en el espacio, por la indi-
vidualidad de los axones aferentes, y en el tiem po, por la
individualidad de los potenciales de accidn. Esta digitalizacion
de las sefales en el espacio y en el iempo las hace mas robiis-
1as a pequedas variaciones locales o tmnporales del estimulo
fisico o a la interferencia de otras sefales eléctricas.

La relacién entre estimulos y respuestas se caracteriza por
estar regulada por un conjunto de leyes o cddigo. Decodificar
es utilizar el codigo para «leers las sefiales transmitidas v dar-
les un significado. Dado que la variedad de sefiales de entrada
es mayor que la de salida, no existe una corresponclencia uno
auno. La ambigiiedad resultante se resuelve a través de accio-
nes sobre el objeto o permanece en forma de una propiedad
emergente del objeto que el individuo abstrae. Un ejemplo del
primer mecanismo lo proporcionan los aspectos geométricos
de la vision: el movimiento de los ojos o fa cabeza permite
cambiar el punto de vista y, por lo tanto, «desambiguars, Un
ejemplo del segundo mecanismo lo provee la vision del color:
diferentes combinaciones de contenido espectral pueden re-
sultar en una idéntica combinacion de respuestas de los dis-
tintos tipos de conos (v. cap. 10). Estos ejemplos mu estran que
el codige determina un limite superior de la cantidad de infor-
macion que un determinado canal sensorial puede transmilir.
Este limite sdlo se alcanza cuando la incertidumbre {es decir,
la variedad de estimulos posibles) es suficiente para explotar la
capacidad de transmision de sefales del ranal sensorial.

i Los cambios en el potencial de membrana de una cé-
lula receptora reflejan las senales locales y se deno-
minan potencial receptor, mientras que el proceso de
transformacion del estimulo correspondiente al
curse temperal de la magnitud local del estimulo en

un potencial receptor se denomina transduccidn.

Adaptacién temporal

i Los receptores sensoriales muestran a menudo en

sus respuestas cambios dependientes del tiempao.
Las respuestas a estimulos de larga duracian se ini-
cian generalmente con un pico de actividad, seguido
de una atenuacidn que tiende a un valor de estable. A
este fendmenao se ko denomina adaptacidn sensarial.

El tiempo de adaptacién es caracteristico de cada receptor.
Cuando adapta muy lentamente, el receplor se denomina fi-
nico, porque refleja fielmente el nivel estdtico del estimulo.
Cuando adapta muy rapidamente, cayendo a cero en pocos
milisegundos, el receptor se denomina fidsico, dado que refleja
mejor los cambios en el estimulo. La mayor parte de los recep-
tores sensoriales son fdsico-ténicos, es decir, tienen velocidades
de adaptacion intermedias o una disminucion de la respuesta
que no llega a cero.
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BeEtMe S Ton b e tnkorinon:

Es habitual entre los neurofisidlogos referirse a la informacidn que se transmite de un niicleo a otro, por ejemplo, en una via
sensorial. Esto parece razonable, ya que la actividad de una via [p. ej., la visual| ante la presencia de una imagen permite a la
corteza cerebral identificar los elementos que la componen. La via sensorial transmite informacion acerca de la imagen: cudn-
tos elementes hay, qué es cada une, e -incluso- la informacidn necesaria para identificar a una persona que esté presente.
Cuando los drganos sensoriales responden ante un estimulo [una escenal, sus células receptoras empiezan a responder,
excitan a las fibras aferentes y éstas mandan sus descargas a niicleos que se encuentran en el sistema nervicse central, jen
qué consiste la informacion transmitida?

Para que los drganos sensoriales sean Gtiles para la supervivencia y se mantengan en la evolucidn, los cambics de sus des-
cargas ante una escena deben producir respuestas en el sistema nervioso gue le permitan organizar conductas dtiles para
su adaptacidin al medio que los rodea. Esta complementacion entre los sistermnas sensoriales y la conducta se realizo mediante
la evolucién natural. En ese proceso se generaron codigos que permitian la transmision de informacidn a través de las vias
sensoriales: el coler de un objeto no se transmite en el sisterna nervioso come un color, sino como alguna particularidad de
la descarga de las fibras de la via visual que se presenta sdlo cuando se esta observando un objeto rejo. En el capitulo 10 se
profundizara sobre los mecanismos involucrades en la codificacion del color.

El principal problema con el que se enfrentan los investigadores es gue no se conocen estos codiges, y entonces solo es po-
sible hacer conjeturas.

Muchas veces se habla de informacidn en un sentido laxe, pero para discutir en forma mas precisa se deben formalizar estos
conceptos y eventualmente medir la informacidn que se transmite. Para hacer esto, los investigadores se encontraron con la
misma dificultad gue tuvieron los ingenieros cuando se empezd a transmitir informacién codificada, por ejemplo usando el
cadigo Morse. Recurrieron entonces a los resultados de otro investigador: C. E. Shannon, que abrid un campo cientifico nuevo:
la teoria de la infarmacidn.

Se revisaran los conceptos fundamentales de esta teoria. En primer lugar, para definir la informacion transmitida, debe ha-
ber: un emisor, un receptor, un canal y un cédiga [Fig. 9-3]. El canal puede ser ruidosa [coma en el casa del sistema nerviosol
o no. EL cddigo es un acuerdo entre el emisor y el receptor sobre el significado de los signos que se transmiten, por ejemplo,
el codigo Morse. Este codigo usa leyes generales de la codificacion de la informacion: un mensaje se cedifica como palabras
[save our souls] | que se codifican con letras (SOS), y cada letra se codifica como series de puntos y rayas (.. --- ...}, separadas
par un espacio. Son tres simbolos: espacios, puntos y letras. EL espacie, simplemente, separa las letras; las combinaciones
de puntos y rayas sequidas codifican letras [Fig. 9-3).

El estudio del sisterma nervioso presenta problemas esenciales que hacen dificil la aplicacion de la teoria de la informacicn,
ya que la informacidn se transmite, principalmente por trenes de potenciales de accién y no por elementes discretos, comao
se ha senalado hasta ahora en este capitule. A centinuacidn se analizaran dichos problemas.

Primer problema. ;Cual es el cadigo que usan los ndclecs nerviosos? Como ya se ha senalado, no se Io conoce, por Lo que es
necesario realizar alguna conjetura. Se han propuesta varios cadigos, por ejemplo:

» Cddigo de frecuencias: el mensaje estd dado por la frecuencia de descarga de las espigas; por ejemplo, la amplitud de una
sefal [un sonido, una luz) pedria estar codificada por la frecuencia de descarga de las neuronas.

* Codigos dados por el patron de descarga: por ejemplo, una serie de espigas en la cual un intervalo es claramente menor
que los precedentes podria indicar la aparicidn de una novedad.

+ Codigos de latencias con respecto a una senal: algunos peces eléctricos producen un pulso eléctrico con un drgano eléc-
trico; los receptores eléctricos sobre la piel del pez
responden con una latencia que depende de la ampli-
tud de la corriente que los atraviesa y la presencia de

objetas modifica esta amplitud. Un cambio de las la- Emisor
tencias en una regidn del cuerpo indicaria la presencia Canal
de un objeto en su cercania.

* Cddigo de lineas marcadas: en él puede indicarse, por Save i -
ejemplo, el color de la luz que lega a determinado lu- our S
gar de la retina, de acuerdo con cudles son las neuro- S0Uls
nas que cambiaron su frecuencia de descarga.

Varios de estos codigos pueden complementarse en una

via sensorial para dar informacién mas completa de la
energia estimulante.

En ingemeria El.dISEna!jCII' d_ﬁe”:"'na el cédigo QUESEVE  Figura 9-3. Elementos importantes en ks trasmisién de informacin:
B Usar E cambio, L) biologia el investigador debera CON=  yn emisor, un receptor, un canal y un cédige. Un canal consiste en la
jeturar cual es el cadigo, que casi seguramente no serd el gy jacidn de un flujo energética de acuerdo a un cédigo. Un men-
que usa el sistema. La eleccién dependera de laintuicion  cajs ea codifica como palabras (Save our souls), que se eodifican con
y de la experiencia del investigador, asi como de sus cono-  |airas [S05), y cada letra se cadifica como series de puntos y rayas
cimientos del sistema. Una medida de cuan bueno es un [, --- ], separadas por un espacio. Son tres simbolos: espacies,
cedigo es cuanta informacion puede trasmitir sobre un  puntesy rayas. El espacio simplemnente separa Las letras, y las com-
aspecto relevante para el individuo estudiada. binaciones de puntos y rayas sequidas codifican letras.
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Segundo problema. ;Qué tipe de informacion se codifica? En el estudio del sistema nervioso ly en particular, de las vias
sensoriales), en general no puede definirse con precisidn cual es la informacidn que esta codificando cada nicleo. En el me-
jor de los casos, pueden brindarse argumentos para sostener que tal nicleo procesa ia posicidn de una fuente sonora usando
un cédigo de latencias y, si los argumentos son muy buenos, la mayoria de los cientificos que trabajan en el tema aceptaran
que asi 85 hasta que aparezcan argumentos en contra de esta supasicion, 51 es que aparecen.

Tercer problema. ; Cual es la precisidn [o el ruide) con que se codifica la sefial que debe transmitirse? Naturalmente, la in-
formacidn codificada aumenta con la precisian con la que trabaja el codificador y disminuye con el ruido del canal.

Pero, jcomo se mide la informacion? Para empezar, es necesario analizar, por ejemplo, cuanta informacicn se necesita para
saber si una moneda tirada al aire salié cara [Cl o cruz [X]. Esa es la unidad de medida, a la que aqui se denominard bit. Un
bit es la informacién que se necesita para saber cual fue el resultado de tirar una moneda. Ahora se quiere extender esta
medida: ; cudl es la informacidn necesaria para saber el resultada luegao de dos tiradas de una moneda? Evidentemente 2 bits,
1 bit por cada moneda. Y asi sucesivamente, n monedas: n bits. Si se tira una moneda, son dos posibles resultados Cy X: 1 bit.
S5i se tira dos veces la moneda, son cuatro posibles resultados: CC, CX, XC y XX: 2 bits. 5i se tira tres veces son ocho posibles
resultados: CCC, CCX, CXC, CXX, XCC, XCX, XXC, y XXX: 3 bits. Es decir, transmitir informacidn sobre una tirada requiere tras-
mitir un simbole binarie (C o X]; sobre 2 tiradas seran dos simbolos binarios, y sobre 3 tiradas, tres simbolos binarios.

¥ si se tira un dado, ;cudntos bits son necesarios? En el ejemple de la moneda se viao que si hay k [= 2" posibles resultados
equiprobables, la cantidad de informacién es / = n. Como n = log, [2'] = log, k], debe ser /= log,fk!. Al tirar un dado se necesi-
tan seis simbolos alternativos para comunicar el resultade, lo cual es igual que decir que se requieren log, (6] bits para
transmitir la informacién obtenida. Si se generaliza esta definicion, cuande se realiza un expenimento aleaterio con n resul-
tados equiprobables, la informacién que debe trasmitirse o que comunica su resultade es: log,(n)

Puede considerarse que, cuando los resultados son igualmente pasibles, el aporte de informacion por cada resultade del
experimento es igual para todas las posibilidades (log, (n/n). En el caso de la moneda es 0,5 bits; en el caso del dado es
aprovimadamente 0,43, y en el caso de la ruleta, aproximadamente 0,14. Por lo tanto, cuando los resultados son igualmente
posibles, la infermacion aportada por cada resultado decrece con el ndmera de resultados posibles.

Generalizando, se vera ahora qué pasa cuando los resultades posibles son transmisibles utilizande sdlo dos palabras, cuyas
probabilidades son p ¥ g = {1 = pl. A modo de ejemplo, puede elegirse un numero racional n/m gue sea cercana a p/4. 5i se
panen en una caja n bolillas rojas y m bolillas azules, se tendra gue cada bolilla especifica (R1, 2, R3,..fn para las rojas y
Al AZ, A3, _Am para las azules] saldra con una probabilidad (p = n/ln + mJ para las rojas y g = m/in + m/ para las azules] y
cuando sale dara una informacion aproximadamente igual a (1//n + mil % iog,(n + ml. En conjunto, dado que son o bolitlas
rojas, la informacidn aportada por cada bolilla roja cualquiera (R1, R2, R3,... o Rl es [ndn + ml] xlog, (n + mi. Para calcular
la informacion obtenida sallo al saber su color, debe descontarse la informacion que cada una de la bolillas rojas aporta sa-
biendo que ha salido una roja = [nfn « mil x leg, ni.

Entonces, la informacidn aportada por el color rojo de La bolilla es:

[nn + mil % tog,fn + mi - {n/ln + mil s tog,fni = {indfn + mil x teg, {In + mi/nl = - [infin + mil = tog,{ndn +mil.

Observando que n/n + ml =g se obtiene que la informacion aportada por el color rojo [cuya probabilidad es ol es =— px lag,
Ip!. Un razonamiento semejante da para el color azul una informacién de - g x log, lg). Entonces, la informacion total cuando
el codigo esta compuesto por dos «palabrasw» [en el ejemplo, colores] es la suma de las informaciones aportadas por ambas
= - p log,lpl - g log,lgl. Sien lugar de dos palabras, el cadiga tuviera r, es facil deducir gue la informacidn transmitida es
X -p xlog [p), donde pes la probabilidad de que aparezca la palabra /, e iva desde 1 hasta n.

Otra variable que se usa en este tipo de situaciones es la incertidumbre (o entropial: en los ejemplos anteriores, puede decirse
que antes de realizar el experimento aleatorio existe cierta incertidumbre y que después de realizarlo ésta desaparece |se
reduce a cerol. Dicho con el ejemplo del dado, la diferencia de informacién entre un jugador honesto (que espera uno de seis
resultados equiprobables] y el jugador trampaso que conoce el (nico resultado es lag, (é) - log, (1] = log, {6 o = 2,59 bits . EL
jugadar honesto después de muchas tiradas sabra lo mismo que el tramposo y, per lo tanto, habra ganade dicha informacicn.
Entonces, en esos casos puede definirse la incertidumbre como la informacion que brinda la realizacion del experimento:
puede decirse que la informacion gue se obtiene es la diferencia entre la incertidumbre anterior y la posterior a la realizacion
del experimenta flog, (1] = 0J . Pero en muchos experimentos la entropia final no es cero: en el ejemplo anterior, si lo Unico que
se informa es gue salid una bola roja, la entropia que adn tenemas no es cero y a informacién que recibimos al saber que la
bala es roja se puede calcular come 3 diferencia entre estas entropias.

Far otro lado, esta forma de calcular la entropia solo es valida si los resultados posibles no se puedan ordenar como ndmeros
naturales. En caso contrario, por ejemplo, la medida de un tiempo de reaccién, debe recurrirse a otras maneras de medir la
informacidn. Si se esta midiendo un tiempa t, cuyos valores van desde 0 hasta un valor T, hay infinitos resultados posibles,
tantas como numeros reales entre 0y T, cualquiera sea Ty, por lo tanto, la fdrmula con una sumatoria no sirve: pedrria subs-
tituirse la sumatoria por una integral, pero la integral resultante no es convergente [no da un resultada definido). Sin embargo,
este problema se soluciona si se considera que, en la prictica, las posibles medidas que puede realizarse constituyen un
conjunta finito. Cualquier instrumento de medida tiene una precision determinada: no pueden distinguirse dos medidas que
estén en intervales prefijados, come sucede en una cinta métrica comun, en la gue no se puede distinguir entre dos medidas
que quedan entre 32,7 y 32,8 cm. Ya que no es posible medir la intensidad de la senal con precisicn abseluta, les resultados

{Continia en la pdging siguiente)
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posibles serian la medida de distancia en milimetros (los resultados posibles del ejemnplo de tiempos de reaccién son grupes
de niimeros reales entre 0 y t, entre t, y t,,_.., enire ¢,y Ty, por lo tanto, son clasificables en categorias). Ademas, en la ma-
yoria de las medidas, el instrumente comete errores, que en el esquema de la figura aparecen como un error que s& suma a
la sefial en el canal. Considerando la limitada precisidn de las neuronas y el ruido de los sistemas de transmisidn, se puede
calcular la informacidn que transmite una via sensorial. Lamentablemente, no se conoce la precision de trabajo de las neu-
ronas ni el ruido de los canales, pero es posible estimarlos.

Pero el problema fundamental es que los canales de transmision en el sistema nervioso son muy complejos y atdn no se po-
seen métodos para calcular la informacidn transmitida, aun coneciendo todos los parametros del sistema. Actualmente se
ha calculade la cantidad de informacion transmitida o la maxima gue pueden transmitir algunas vias sensoriales de inverte-
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Los mecanismos invelucrados en este proceso pueden
depender de procesos prerreceptores, como en el caso del
corpusculo de Pacini, de procesos neurales o —en los casos en
los cuales existe una célula receptora- de las propiedades de
eésta, o de la sinapsis que ésta hace sobre la terminacion que
la inerva.

El papel de la adaptacion sensorial es privilegiar los cam-
bios en los estimulos sensoriales, es decir, detectar novedades.
De esta forma se ahorran recursos computacionales en el pro-
ceso perceplivo, dado que los estimulos estiticos levan muy
poca informacién nueva. Sefiales complejas persistentes en el
tiempo s6lo llevan un bit de informacién en cada momento de
evaluacion; dicho bit resulla de la respuesta «now a la pregunta
«:ha cambiado algo?s.

Un significado adicional de la capacidad de responder a es-
timulos cambiantes con mayor sensibilidad que a estimulos
constantes es la capacidad de utilizar las variaciones del esti-
mule local o proximal no relacionadas con las sefales emilidas
por el elemento de interés en la escena (el estimulo distal) para
mejorar la discriminacion de las sefiales provenientes de éste.

Algunos receptores sensoriales [asicos tienen ademds la
propiedad de rectificar el estimulo; tal es el caso de los cor-
puisculos de Pacini y de Meissner (descritos en detalle en el
cap. 12}. Estos receptores son muy importantes para detec-
tar desplazamientos de la superficie que contacta con la piel
v segmentarlos de otros estimulos provenientes del mismo
objeto. Imaginese el lector asiendo un vaso mientras lo lena
de agua. La presidn necesaria para sostener el vaso au-
menta, pero es imposible caleularla en los tiempos adecua-
dos para evitar el desplazamiento utilizando otros mecanis-
mos. La presencia de receptores sensibles al desplazamiento
provee al sujeto de una sefial de control que el sistema mo-
tor liende a minimizar para mantener el vaso en la misma
posicion (v. Material web. Ejercicio de reflexién).

Arreglo espacial del mosaico sensorial,
concepto de fovea

Se ha mencionado que una imagen fisica se caracleriza por
un patron de energia que actiia sobre un conjunto de recepto-
res que, en gene ral, estan distribuidos en una superficie. Dicha
distribucidn no es azarosa, sino que sigue arreglos ordenados
de acuerdo con reglas genéticamente codificadas.

Tres caracteristicas tienen imporlancia saliente en el arre-
glo espacial de los receptores cutdneos: a) siguen arreglos bien
definidos geométricamente y funcionalmente significativos, )
son en general nodos de convergencia v divergencia de sefia-
les v ) se acumulan en zonas de altisima densidad, compa-
rada con la densidad media.

La retina, la piel, la membrana basilar, el epitelio olfatorio
v la superficie de la lengua presentan patrones de distribucion
que permiten el muestreo espacial heterogéneo de la imagen
fisica.

En la retina, por ejemplo, los conos se distribuyen si-
guiendo una estructura «en panals, en la que cada receptor
esta rodeado por otros seis. En la coclea existe una linea de
oflulas ciliadas internas con su «penacho ciliar. igualmente
orientado con respecto al eje del caracol. En la piel, los distin-
tos ipos de receptores estan ubicados a distinta profundidad
v con densidades adecuadas al tipo de sefiales transducidas.

En los sistemas en los cuales la transduccidn se realiza por
una céfula especializada, el tipo de conexién entre ésta v la
primera neurona es variado; a veces es uno a uno, pero en la
mayeria de los casos existe conmergencia i divergencin de sefia-
les. Por ¢jemplo, en la retina cada cono proyecta sindptica-
mente sobre mads de una célula bipolar y cada célula bipolar
recibe de mis de un cono. Los discos receptores de Merkel
estdn inervados por més de una terminal nerviosa v cada fibra
puede contactar més de un disco. Las células ciliadas internas
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son aproximadamente 3.500 y estin inervadas por mas de
55000 fibras. Por otra parte, varios tipos de células receptoras
{incluyendo conos, células ciliadas, y probablemente las célu
las transductoras de las papilas gustalivas) reciben control
eferente por parte de axones que salen del sistema nervioso
central v regulan los mecanismos de transduccidn,

Finalmente, pero de no menos importancia, cada sistema
sensorial exhibe una o mds regiones con maxima densidad y
variedad de tipos de receptores. Estas zonas de alta densidad de
receptores permiten un muestreo espacial fino de las senales.

El caso tipico es la mdcula o fivea visual cuya densidad de
conos, en particular «verdess y «rojoss (de acuerdo con su
méxima sensibilidad para estas longitudes de onda) exhibe un
pico que puede alcanzar mds de 100 de veces la densidad de
conos en la zona perimacular. Un caso similar ocurre en las
yernas de los dedos, en la lengua v en los genitales, donde la
densidad de mecanorreceptores exhibe picos regionales,

La riqueza de informacion proveniente de estas zonas es
amplificada por la riqueza de la representacion central de és-
tas y por la capacidad de mover y enfrentar dicha zona del
mosaico receptivo a la region de interés de la imagen fisica.
Este comportamiento, denominado por extensidn foveaciin,
permite seleccionar regiones de interés en la escena y explo-
rarlas con maxima resolucion espacial y ~por la variedad de
receptores involucrados= bajo un espectro mas rico desde el
punto de vista cualitativo.

‘ Podemos entonces concluir que los mosaicos recep-

toriales sen heterogéneos, las zonas de alta densi-
dad de receptores, también [lamadas foveas, permi-
ten un muestrea espacial fino de las senales y la
jerarquizacion de ciertos detalles mediante la bis-
queda activa.

Tipos de codigo neural

Existen diferentes tipos de cadigos neurales. En primer lu-
gar, puede mencionarse el cddigo de lineas marcadas, que Lal
vez sea el mas robusto, dado que la presencia de impulsos a
través de una linea sensorial (fibra ganglionar del nervio Gp.
tico, fibra de las neuronas del ganglio de Scarpa, etc ) es inter-
pretada por los dispositivos neurales lectores del codigo de
espigas que viajan por esa fibra como un estimulo de un tipo
especifico de energia que actia sobre un sitio especifico.

Los codigos de linea también informan en muchos casos del
origen espacial y de su relacidn con un aspecto del estimulo. Por
ejemplo, cada fibra ganglionar gue emerge dela retina es estimu-
lada por estimulos que se ejercen sobre una region restringida de
ésta y ~como se ha mencionado- esta region corresponde a ubi-
caciones de la fuente del estimulo en una zona restringida del
espacio denominada campo receptivo de la fibra ganglionar.

Andlogamente, existe un drea de piel sobre la cual un esti-
mulo excita un corpiisculo de Pacini o un drea de la membrana
basilar cuya vibracidn determina actividad de determinada
fibra del nervio auditivo. Este dlitimo u[ump]a muestra que el
campo receplivo de una neurona no necesariamente ocurre
en el dominio del espacio, dado que Ia respuesta de un deter-
minado axon del nervio auditivo corresponde a una banda de

frecuencias y puede ser estimulada practicamente desde cual
quier punto del entomo.

Como se explica en ¢l capitulo 11 al abordar la codificacitn
del origen espacial del sonido, este ejemplo muestra la posible
coexistencia de codigos de linea en los cuales las actividades
evocadas por estimulos provenientes de un suceso dnico sean
transmitidos en forma paralela y adguieran significado en el
momento en que dichas lineas converjan sobre una neurona
wlectoras de la actividad de ambas.

Es importante, ademds, destacar que puede coexistir mas
de un cidigo de impulsos en un mismo axin que proyecta
sobre mis de una neurona. Es decir, tipos diferentes de neu-
ronas podrian leer en ¢l mismo tren de espigas mensajes di-
ferentes de acuerdo con su predisposicion lectora o cidigo.

Un codigo de espigas vinculado al cadigo de linea es el
cddigo de lafencias (o latencia de la primera u_t;piga). Fara que el
tiempo de ocurrencia de una espiga contenga informacion,
éste debe tener una referencia. Dicha referencia puede prove-
nir de la descarga corolario que generan expectativas motoras
o sensoriales provenientes de centros SUperiores, por eiemptu,
el sistema vestibular (v. Nacleos talimicos v peculiaridades
estructurales de sus neuronas, més adelante), o de la actividad
de otras fibras aferentes.

Los cidigos de espigas pueden basarse en la tasa de dis-
paro (codigos de frecuencia), o en la secuencia de intervalos (ed-
digos de secuencia). En el primer caso la neurona «lectoras hace
un promedio mavil del nimero de espigas que ocurren en un
cierto periodo de tiempo; en el segundo, la neurona «lectoras
del mensaje es sensible no s6lo a la magnitud sino al orden de
los intervalos en el ren.

Los cddigos graduados subliminares se caracterizan por la
existencia de conduccion electrotonica v la liberacion de neu-
rotransmisores de acuerdo con la despolarizacion alcanzada.
En |os sistemas en los cuales existe una célula transductora, el
potencial receptor es parte de un cddige graduade. En la re-
tina y en el bulbo olfatoric pueden encontrarse ejemplos de
este tipo de cadigo.

- Existen tres grandes tipos de codigos neurales: de
l lineas marcadas, de espigas y graduados.

W OPERACIONES DE PROCESAMIENTO SENSORIAL
TEMPRANO

La estructura de circuitos del sistema nervioso, Las propie-
dades estructurales de sus elementos celulares y la definicién
y plasticidad de las conexiones entre ellos determinan opera
ciones de procesamiento neural. Dada la variedad de tipos
celulares y sindpticos, estas operaciones son muy variadas v
dependientes del animal y del sistema sensorial. 5in embarga,
las soluciones no son infinitas. A continuacidn se analizardn
las que se repilen mis frecuentemente,

Proyeccion topografica de senales,
mapas sensoriales

La distribucién ordenada de receptores sensoriales sobre
una supetficie (como en la retina o la piel) o una linea {como
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en la coclea) v la codificacion por lineas privadas o semipriva-
das permiten el desarrollo de mapas sensoriales. Se describi
ran los principales mapas sensoriales.

En los mapas continuos, las fibras originadas en una region
espacialmente restringida del mosaico proyectan sobre una
region restringida del sistema nervioso central de modo que
regiones adyacentes en la periferia estin representadas so-
bre regiones advacentes del sistema nervioso.

Estos mapas facilitan los procesos de integracion regional
de las sefales Que se distribuyen en forma continua, va sea por
su proyeccion espacial o por su ordenamiento a lo largo del
mosaico. Son ejemplos de este tipo de computacion el prome-
diado, la interpolacion o la diferenciacion de una imagen te-
niendo en cuenta solamente las sefales que reciben las neu-
ronas incluidas en un cierto entorno espacial.

Consecuentemente, este tipo de mapas debe mantener el
balance de carga de la entrada; es decir, a mayor nimero de
receplores en la entrada sensorial, mayor drea de procesa-
miento. Por lo tanto, las dreas sensoriales primarias (p. ef,
homunculo somatosensorial, representacion de la retina en
la corteza occipital) conslituyen representaciones deforma-
das de la superficie sensorial, en las que las zonas de mavor
resolucidn espacial abarcan mayor superficie de procesa
miento (v. cap. 12).

Estos mapas predominan en aquellos sistemas sensoriales
en los cuales la organizacion espacial del mapa representa una
proyeccion del espacio externo. Tal es el caso de la retina y la
piel. Objetos externos cercanos proyectan sus imdgenes en
regiones cercanas de la retina v éstas, a su vez, en regiones
cercanas del niicleo geniculado lateral v de la corteza visual
primaria. Similarmente, objetos cercanos tocados con regiones
de piel habitualmente cercamas que proyectan sobre regiones
cercanas en el sistema nervioso central son percibidos como
cercanas. Lo contrario ocurre para puntos lejanos. Cuando por
algin artilugio experimental se estimulan en forma simulta-
nea y coherente regiones lejanas de la piel con un objeto pe-
quenio, bste g pr_-n:ibhiu como multiple.

dedo mayer sobre el indice y deslizando el tronco de

) El lector puede comprobar este aserto cruzando el
un lapiz entre las yennas de ambos dedos.

Ademis de la topogralia espacial, otras cualidades se re-
presentan en mapas continuos; tal es el caso de la tonotopia
propia de la audicion. En el mosaico receptorial alineado a lo
largo de la espiral de células internas estin representadas en
forma ordenada frecuencias de resonancia en orden decre-
ciente desde la primera espira hasta el dpex. Este mapa lineal
se reproduce en distintos niveles de la via auditiva, inclusive
en la corteza cerebral. Interesantemente, no silo se reproduce
la progresion tonotipica, sino que a algunos niveles el espacio
tonal s¢ combina con otras dimensiones del sonido como la
amplitud v las discrepancias interauriculares de amplitud v
fase, generando mapas complejos en los que espacio y cuali-
dad estin representados (v. cap. 11).

Los mapas distribuidos o dispersos son el polo opuesto de los
mapas continuos. En ellos no existe una estructura espacial
aparentemente correlacionada con la superficie sensorial o

con algtin tipo de cualidad de la sefial; un ejemplo ¢s la corteza
piriforme. Estos mapas son adecuados para procesar informa-
cidn ¢n forma independiente de las interacciones laterales,
Tres casos son concebibles: a) no hay interacciones laterales, b
las interacciones son de todas con tedos y o las interacciones
se realizan a través de una segunda via que proyecta sobre la
primera y le proporciona la organizacion estructural.

En los mapas en parches existen zonas de organizacién con-
tinua adyacentes a olras zonas de organizacidn continua, pera
cuyos limites no corresponden a un borde natural entre am-
bas, sino a un limite funcional. Un caso particular puede ser la
representacion de los dedos: cada dedo corresponde a un par
che particular, pero en sus limites es adyacente a la represen
tacion de otro dedo. Un ejemplo de este lipo es la corteza ce-
rebelosa. Alll el mapa puede «predecir por un cableado
flexibles la accidn sinérgica de dos dedos (o incluse dos ma-
nos), enfrentados por oposicion motora a través del objeta
que asen. El circuito cerebeloso asegura la comparacidn de
una entrada (fibras musgosas, vehiculizada ulleriormente por
las fibras paralelas) comin a varias células de Purkinje con
una entrada selectiva a algunas, vehiculizada por los axones
sensoriales de las neuronas de la oliva inferior.

i Los mapas sensoriales pueden clasificarse en con-
tinuos, fraccionados y dispersos. Cada uno de estos
mapas presenta caracteristicas espaciales que faci-
litan en forma diferente las operaciones realizadas
sabre las sefiales provenientes del mosaico sensa-

rial periférico.

Multiplicidad de mapas y los espacios de cualidad

Un segundo aspecto importante, ya identificado por Ramén
v Cajal como ey de la avalancha es la divergencia de vias neu-
rales a partir de un dnico mosaice sensorial. Esto da origen a
la segregacion de informacién en varios mapas neurales que
procesan aspectos distintos de las sefales codificadas a la en-
trada del sistema.

Por ejemplo, la informacion visual llevada por los axones
de las células ganglionares de la retina toma varios camings:
a) la corteza visual, pasando a través de los nicleos genicula-
dos laterales {via geniculpestriada), i) la conteza extraestriada,
pasando por ¢l coliculo superior y el pulvinar y ¢} otras vias
relacionadas con la optomotricidad y los ritmos circadianos.
Aun considerando solamente el geniculado lateral de un lado,
existen tres mapas correspondientes a la representacion del
hemiespacio contralateral para cada ojo. Como se explica en
detalle en el capitulo 10, cada uno de estos mapas sepresenta
en forma diferente las sefiales luminicas transducidas por los
fotorreceptores y las integra con sefiales provenientes de cen-
tros superiores.

En el tronco cerebral las fibras auditivas se dividen, proyee-
tando a los nicleos cocleares, ventral y dorsal. Mientras que
en los nicleos cocleares se decodifica la informacidn tonal y
sus intensidades relativas, en los nicleos olivares se decodifi-
can los aspectos espaciales a través de un epeines detector de
coincidencias. Bste es el llamado circuito de Jeffress, que se
explica en detalle en el capitulo 11,
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En el sistema somatosensorial existen dos grandes vias lla-
madas lemniscal v extralemniscal. Mientras que la primera
provee de la sensibilidad epicritica v de un esquema corporal
derivado de la actividad de los propioceptores musculares,
musculotendinosos v articulares, y tiene su primer relé en el
bulbo raq uideo (micleos de las columnas dorsales o de Goll v
Burdach}, la segunda ~-mds antigua evolutivamente- provee
una informacion tictil menos detallada, integrando varias
modalidades sensoriales (mecénica, [érmica, e inespecilica de
tipo nociceptiva). En el complejo de niicleos de las columnas
dorsales existen al menos dos representaciones somatobdpi-
cas: una de la piel y otra de los propioce ptores que se explican
en detalle en el capitulo 12.

Oposicion de vecindad

Una aperacidn habitual en el procesamiento de las sefiales
sensoriales es consecuencia de la proveceién ordenada v con-
tinua de la superficie sensorial en un mapa (o un parche de un
mapa) sensorial: s la aposicidn de vecindad, Una de sus formas
més conocidas es la oposicidn centro-periferia. Esta operacion
neural causa que la estimulacion de una pequeia zona del
campo receptivo reduzea la capacidad de respuesta de algunas
de las neuronas que responden al entorno de la zona estimu-
lada, o a todas ellas. Reciprocamente, la desestimulacion de
dicha zona incrementa las respuestas del entorno. La oposi-
cion de vecindad pucde tomar distintas formas, cuvo denomi-
nador comiin es la deteccion de cambios en el patrdn espacial
de la imagen. Dichas formas pueden representarse como ope-
radores diferenciales dtiles en algunos casos para realzar con-
Irastes v, en olros, para detectar la velocidad v la direccitn del
movimiento.

La ocurrencia de estos operadores en sistemas en los que
los aspectos espaciales de la imagen estan codificados por
linga privada (comao la retina v la piel) permite resaltar limites
entre zonas de la imagen, facilita la segmentacidn de dichas
regiones y su atribucion a la proyeccidn de objetos externos
v la evaluacidn del movimiento. En otros sistemas como el
auditivo o el olfatorio, la oposicién de vecindad resalta las
diferencias cualitativas de estimulos similares, es decir, per-
mite resallar los contrastes entre frecuencias y olores, respec-
tivamente.

Entre las bases fisioldgicas de esta operacidn neural desta-
can los mecanismos de inhibicion lateral. Estos mecanismos,
descritos inicialmente en un crusticeo por Hartline, consisten
en conexiones generalmente inhibitorias mediadas por inter-
neuronas entre una zona y sus vecinas, En otros casos, dicha
inhibicidn se ejerce a nivel presindptico por la despolarizacion
previa de la terminal axdnica por provecciones laterales de los
axones vecinos. Esto causa el bloqueo por despolarizacion de
las terminales provenientes de regiones vecinas del mosaico
sensorial.

Este es olro ejemplo que muestra la importancia de la
investigacion en animales inferiores para comprender fend-
MENos ncum:ompulacinnaics mmpte]os (v. Recuadreo 9-2;
v. Material web. Enlaces de interds. Inhibicidn Lateral. Con-
ferencia Nobel de Harline, v Material web. Enlaces de inte-
rés. Importancia de los modelos bioldgicos. Conferencia
Nobel de Krough).

Implementado de una forma u otra, dicho meca-
nismo de inhibicién lateral opera en casi todos los
sistemas sensoriales conocidos. Experimentos psi-
cofisicos facilmente realizables muestran en forma
indirecta consecuencias ilusorias de este meca-
nismo de procesamiento.

Deteccion de coincidencias

- Asi coma la oposicién de vecindad deriva de la exis-

i tencia de mapas y de codigos de linea marcada, la
deteccian de coincidencias esta fundamantalmenta
relacionada con los cédigos temparales.

El caso mas Hpico explica la decodificacidn del origen de
las sefiales acdsticas. En el siglo XIX, lord Raleigh habia mos-
trado que la posicion de la fuente emisora de sonido estaba
codificada en la diferencia de fase v amplitud de las sefales
registradas por cada oido. Esta codificacién por doble linea es
consecuencia de que la velocidad y la banda de frecuencias
del sonido audible estdn dentro de un intervalo que permite
que la diferencia de fase entre ambos oidos corresponda aun
espectro discernible por el sistema nervioso. El circuito pro-
puesto por Jeffress para explicar la codificacion de azimut
consiste en la convergencia sobre una neurona central de
ramas de axones que proveen informacion de ambos oidos
[v. cap. 11). Sien una de estas neuronas, la accion. sindptica,
las aferencias provenientes de ambos oidos, llegam en forma
sincronica, el origen del sonido puede corresponder a un re-
traso relativo entre la llegada del sonido a ambos oidos; hay
dos valores de azimut uno por adelante de la cabeza y otro
por detras. Estas neuronas «detectoras de coineidenciass trans-
miten informacion sélo cuando hay coincidencia (jeon una
precision por debajo del microsegundo!) entre los tiempos de
arribo de la actividad sindptica proveniente de cada oido. Es
importante destacar que sefiales de distintas frecuencias ge-
nerardn coincidencia de sefiales sobre distintas neuronas,
Mecanismos de integracion presentes a niveles superiores
permiten resolver la ambigliedad resultante de las distintas
frecuencias, de las distintas alturas y de la posicién rostral o
caudal de la fuente sonora.

Adaptacion de origen central
y control descendente

Existen diferentes mecanismos de control descendente que
pueden influir sobre el procesamiento sensorial temprano., En
primer lugar, los efectos de las colaterales recurrentes de la
misma via se ven claramente en el sistema auditivo, que ex-
hibe mlj]tlple.-; bucles de retroalimentacidn {v. cap. 11}. Dichas
colaterales actian a nivel periférico modilicando la eficiencia
de la transduccidn, ¥ a nivel central, eén forma combinada. A
nivel del tronco los miicleos periolivares proyectan sobre el
oido interno ipsilateral y contralateral. Esta via, conocida
como olivococlear, actia tanto a nivel de las células externas
como a nivel de las dendritas del nervie auditive gue inervan
las células internas. Provoca un aumento del umbral sensorial
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v un aumento del nivel de saturacidn de la respuesta. Esta via
estd bajo control superior organizado a nivel del coliculo infe-
rior. La estimulacidn del coliculo inferior produce efectos glo-
bales en el nucleo coclear. Estos mecanismos son la base de
un control automdlico de ganancia que permite ampliar el
intervalo dindmico del ofdo.

La estimulacidn localizada del coliculo inferior ejerce no
s6lo un control de ganancia plobal, sino un control selectivo
de la respuesta de frecuencia a distintos niveles de la via au-
ditiva. Por otra parte, los estudios de estimulacion sugieren
que la corteza auditiva modula especificamente el procesa-
miento neural en el nidcleo coclear en dos formas. Primero, la
estimulacion cortical de una zona con una tonotopia determi-
nada aumenta la frecuencia de descarga v reduce la latencia
de las respuestas de las neuronas del nicleo coclear con la
misma mejor frecuencia y provoca el efecto opuesto en las
respuestas de las neuronas con distinta mejor frecuencia. Se-
gundo, la mejor frecuencia de estas dltimas se corre hacia la
mejor frecuencia de la zona estimulada.

Estos hallazgos, v la evidencia anatémica que muestra una
proyeccion tonotopica de las células del coliculo inferior sobre
varios nicleos auditivos del tronco cerebral, sugieren la pre-
sencia de un filtro adaptatives selectivo en frecuencias.

Como otro mecanismo de control descendente, las descar-
gas corolario provenientes de los sistemas de control motor
pueden modificar las respuestas o generar expectativas senso-
riales asociadas a las acciones del individuo.

El sistema vestibular aporta ejemplos de este tipo de proce-
sarmiento. Los aferentes vestibulares de los primates codifican
en forma similar los movimientos activos v pasivos de la cabeza.
Sin embargp, las respuestas de dos clases de neuronas de los
niclecs vestibulares son dependientes de la conducta. Algunas
de las sepundas neuronas en la via vestibular median en el re-
flejo vestibuloocular mientras que otras median en el reflejo de
enderezamiento cefilico v proveen informacion sensorial para
la percepcion del cuerpo en el espacio. Ambas reciben sefales
de los comandos motores y de las aferencias vestibulares.

Cuando la entrada vestibular ocurre por movimientos ori-
ginados en agentes externos al sujeto, las neuronas siguen

servilmente la descarga de la entrada vestibular, desencade-
nando movimientos oculocefélicos que tienden a mantener la
mirada estable ¢n el mismo punto del espacio. Sin embargo,
si el movimiento de la cabeza y los ojos es originado en accio-
nes propias que comandan la mirada, ambos tipos de neuro-
nas reciben una descarga corolario que disminuye el efecto de
las sefales vestibulares aferentes de modo que los reflejos
vestibuloocular y vestibulocefdlico que se hubiesen provocado
de responder al comando aferente se bloquean {se evita asi el
deterioro de la percepcion visual del objeto enfocado y de la
relacidn espacial cefalocorporal).

Finalmente deben congiderarse los efectos de los sistemas
de activacidn global. Bl aprendizaje y la recuperacion de un mo-
delo sensorial durante el proceso de reconocimiento depen-
den del estado fisioldgico v del contexto sensorial en el cual
ocurre, Todos tenemos la experiencia de «olvidars en que es-
tibamos; nuestras abuelas nos ensefiaron que para facilitar la
recuperacion de «lo olvidados hay que volver a hacer o que
uno estaba haciendo cuando se olvidd.

El fendimeno no se restringe a tareas perceptivas, v los fac-
tores contextuales que contribuyen son muy amplios e inclu-
yen el contextor sensorial, la intoxicacion, el estado emaocional,
etc. En particu!ar, el reconocimiento de un objeto es mas facil
sila persona se encuentra en el mismo contexto sensorial que
cuande se toma contacto con el objeto por primera vez.

Una contraparte celular de dicho proceso ha sido descrita
en la corteza somatosensorial por Shulz et al. En la rata, las
células de la corteza que responden a movimientos de las vi-
brizas estdn sintonizadas a una frecuencia caracteristica. Di-
cha sintonia puede ser modificada por condicionamiento sen-
sorial apareando la estimulacion de las vibrisas con la
aplicacion iontoforética de acetilcolina. Interesantemente, di-
cha cambio en las curvas de sintonia sélo se expresa cuando
se administra acetilcolina en forma local.

Onro ejemplo es que la activacion de sistemas globales de
tipo catecolaminérgico afecta la consolidacion de la memoria
espacial. La infusion bilateral de un blogueante dopaminér-
gico previa a la exposicion de una rata a un lugar previamente
desconocide no tuvo efecto en su reconocimiento a los 20 mi-

Los peces mormyrides muestran el papel de las descargas corelario y |2 adaptacidn central en el procesamiento sensorial
eriférico.

El principio de Krogh's dice que «para un gran ndmero de problemas bioldgicos hay una o varias especies de eleccidn, en
las cuales el problema puede ser estudiado de la manera mas convenientex. Los peces mormyridos son campeones en
descargas corolario y sus multiples aplicaciones al procesamiente sensorial temprano. Estos y otros de peces, demomina-
dos «eléctricoss, poseen un drgano especializade en generar descargas eléctricas, gobernado por un ndcles de comanda
activado a intervalos irregulares entre 10 y 300 milisequndos. La serie de descargas eléctricas sirve como portadora de
sefales generadas por la presencia de objetos que difieren del agua en su conductancia. Las distorsiones del campo eléc-
trico causadas por la presencia de dichos objetos son detectadas, transducidas y codificadas a nivel de un mosaico recep-
torial en la piel. El nicleo de comanda del dérgano electrogenerador adapta la frecuencia de la serie de imagenes a las
necesidades perceptivas. En reposo los intervalos son larges y muy irregulares; durante la bisgueda de una presa son
breves y regulares.

La serie de imagenes eléctricas es procesada primariamente en el bulbo raguideo, en una estructura de tipo cerebeloso
llamada |dbulo eléctrico. En dicha estructura existen cuatro mapas -tres de tipo continuo, somatotdpico, y uno de tipo distri-
buide= correspondiendo cada uno a un tipo de receptor.

El mapa distribuido se organiza como nicleo y recibe fibras gruesas, rapidas, que hacen contacto eléctrico con células esté-
ricas paucidendriticas sobre las cuales también proyectan fibras GABA-érgicas provenientes del niclec de comando. Estas
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proveen a dichas neuranas de una breve inhibicidn corolario [1-2 ms de duracién] en el tiempa correspondiente a la reaferen-
cia. gPor qué el animal inhibe |2 percepcién de su propia descarga?

Para entender este acto sensorial, debe tenerse en cuenta que la descarga del drgano eléctrico también es utilizada como
partadora de sefiales de comunicacidn. Por otra parte, la presencia de sefiales de comunicacidn emitidas por otros congéne-
res en las cercanias puede generar también imagenes eléctricas de los mismos objetos iluminados desde un dngulo distinto.
Esta dualidad de imagenes puede llevar a confusion perceptiva. La activacion masiva de los contactos GABA-érgicos al mismo
tiempo de la llegada de la informacidn aferente generada por |a propia descarga provoca la cancelacion de dicha entrada
sensorial reaferente y transforma entonces a este mapa en la puerta de entrada de las sefiales de comunicacion provenientes
de los congéneres [Fig. 9-4 A). Se ven aqui los efectos de una descarga corolario que actda como detector de sefiales por
coincidencia.

Uno de los mapas continuos recibe sefales generadas por campos eléctricos, de baja amplitud, generados por plantas y por
la piel de potenciales presas. Estas sefnales son codificadas por la modulacién en frecuencia de la descarga continua de un
grupo de aferentes primarios. La descarga del érganc eléctrico también activa este tipe de receptores, provocando um intenso
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gano eléctrico [trazos azules a la derechal. Esto se debe a la ventana de inhibicitin causada por la actividad de la neurona inhibitoria
[verdal, cuye tiempo de disparo es comandado precisamente por el niiclas de comanda. Cuando ce lesiona la via de la descarga coro-
lario, el estimulo periférico proveca una respuesta idéntica para todas las latencias |trazos rojos & la derechal. Madificade de Bell et
al., 1995 B] A a izquierda se ohserva un esquema de las neuronas piramidales del ldbulo eléctrica. Estas neuronas presanlan un ar-
bal dendritico apical en el que reciben la descarga corolario [botones rojos excitatorios y botanes azules inhibitorias provenientes de
interneuranas locales) y dendritas basilares que reciben los contactos sindpticos de Los aferentes primarios. La plasticidad dependien-
te del tiempo ilustrada en el experimento de la izquierda provoca un eambio del peso de los componentes excitatorios de la descarga
corolario, descubriendo L2 actividad inhibitoria concomitante cuando La célula tiende a aumentar su descarga. Ocurre el efecto opues-
to cuande la célula tiende a disminuir su descarga. De esta forma, L3 actividad sindptica sumada tiende a minimizar la respuesta a se-
nales estacionarias y potenciar la respuesta a los cambios transitorios de la imagen eléctrica. A la derecha se ilustra un experimenta
an al cual la descarga corolario provaca inicialmente un polencial sindptice excitatorio. Cuando se aparea dicha descarga con un es-
timulo intracelular gue mimatiza la actividad aferente, can intensidad suficiente para provecar una espiga dendritica durante algunos
minutos, la respuesta excilatoria se atenda francamente. Al apagar el estimula intracelular, queda al descubierto el companente in-
hibiteria de la descarga coralario que ocurre en forma concomitante. DOE: descarga del drgano eléetrico.

Descarga corolario
-antes del apareamiento

I Aferentes primarios |
|

Apareamiento de la
descarga corolario
con espiga dendritice

Descarga coralaric

despues del

aparesmisnto

—_—

E Tiempo

{Continia en la paging sguienie)
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la descarga del drganc eléctricoy los campos constantes sdlo son detectados cuande el objeto emisor cambia de posicidn con
respecto al pez. Esta supresion de descargas predecibles ocurre por la presencia de una descarga corolario plastica. La res-
puesta celular a la entrada aterente resulta de la accion conjunta de la aferencias sinaptica periférica y de las comandadas
por la descarga corolario. En estas dltimas se describid por primera vez la plasticidad dependiente del tiempo referida a la
ocurrencia de una espiga dendritica. En este mapa la concomitancia de actividad sinaptica proveniente de la periferia y de a
via de |a descarga corolarie provoca una depresidn de estas dltimas sinapsis; la no concomitancia proveca el efecte contrario.
De esta forma, el patron pesos sinapticos de la descarga corolario depende de la actividad aferente pasada. Dicho patron
constituye una memoria de la imagen pasada almacenada sobre el mapa. Esta «imagen memoriax es el «negativo», es decir,
el complemento de la imagen recientemente acurrida y, por lo tanto, predecible |Fig. -4 Bl. La suma de dicha imagen a la
aferencia cancela los efectos predecibles generados por la descarga propia y por los campos constantes generados por ob-
jetos estacionarios. Este ejemplo muestra la prediccidn y supresidn de senales por adaptacian plastica y constituye uno de los
ejemplos més claros del papel de la plasticidad dependiente del tiempo en el procesamiento sensarial.

Los otros dos mapas continuos reciben las sefales autogeneradas. Estas estan codificadas en forma de trenes. Agui se com-
binan ambas mecanismas: la deteccidn de sefales por coincidencia (en este caso, por facilitacién] y la plasticidad sinaptica.
De esta forma se facilitan por concomitancia de actividad sindptica excitatoria las entradas autogeneradas y se suprimen las
senales predecibles. Estos mapas actan entonces como filtras de deteccian de senales novedosas

Bibliografia especifica

Bell CC. An efference copy which is modified by reafferant input. Science 1981;214:450-3.

Bell CC, Caputi A, Grant K, Serrier ). Storage of a sensory pattern by anti-Hebbian synaptic plasticity in an electric fish. Proc Natl Acad Sei U
S A 1993,90:4650-4.

Bell CC, Han V2, Sugawara ¥, Grant K. Synaptic plasticity in a cerebellum-Like structure depends on temporal order. Mature 19%7;387.272-81.

Bell CC, Grant K. Corellary discharge inhibition and preservation of temporal information in @ sensory nucleus of mormyrid electric fish.
J Neurosc 1989,9:-1029-44.

Caputi AA. Centributiens of electric fish te the understanding of sensory processing by reafferent systems. J Physiol Paris 2004,98:81-97.

nutos, pero bloqued el reconocimiento a las 6 horas. Esto po
dria sugerir la influencia de los sistemas dopaminérgico de
proveccidn difusa en la codificacion de trazos de memoria.
Puede concluirse que el procesamiento sensorial es des-
cendentemente modulado para mantener, enfocar o seleccio
nar algunas entradas entre las miliples posibles. La percep
cidn es entonces un acto cognitivo que se implementa por
acciones sobre el medio exterior y sobre los procesos de «sin
tonia neuralw a patrones de estimulacién. El procesamiento de
las imdgenes fisicas comienza a nivel de los mosaicos trans-
ductores y se extiende a lo largo de las vias sensoriales prima-
rias. Fara elaborar el percepto se requicre comparar las sefiales
presentes con trazos de memoria de trabajo a corto plazo que
fluyen a nivel de los centros de procesamiento primario v con
trazos de memoria mds permanente almacenados en la cor
teza cerebral. Estos son recuperados mas fcilmente en las
mismas condiciones de activacion sindptica. El control des
cendente de la actividad sensorial implica que ¢l acto de per
cibir no se correlaciona con una progresion mondtona del
flujo sensorial hacia centros superiores, sino que tiene idas v
vueltas y que ya a nivel de los eslabones de procesamiento
primario se filtra la informacién de acuerdo con las expectati
vas creadas por la experiencia previa.
- El procesamiento sensorial temprane esta necesa-
] riamente influido por al menos tres tipos de control
descendente: &/ colaterales recurrentes de etapas
superiores de la misma u otras vias sensoriales, &/
descargas corolario proveniente de los sistemas de
control motor y ¢/ descargas de los sistemas de ac-
tivacion difusa (colinérgico, catecolaminérgico y se-
rotoninérgico).

= BUCLE TALAMOCORTICAL Y SU PAPEL
EN LOS MAMIFEROS

El talamo dista bastante de ser un gimple relé sensorial,
dado que la estrategia basada en la formacion de bucles por
proveccion retrograda alcanza su maxima expresion a nivel
talamocortical.

Por otra parte, el tdlamo cumple un papel importante en la
integracitn sensoriomotora y en la organizacién de los movi
mientos automaticos, tomado parte en circuitos ct)mplufns
que involucran otros niicleos de la base (p. ef., los nicleos can-
dado y lenticular).

Aungue no es evidente en el cerebro humano adulto, on
togénicamente los lilamos podrian considerarse ubicados en
el extrerno mas rostral del tubo neural, odeando la cavidad
dienceldlica (gue luego deviene en el tercer ventriculo). Ane
xas a esla cavidad se desarrollan las cavidades telenceldlicas
(gue van a dar origen a los ventriculos laterales), a partir de
cuya pared se organiza la corteza cerebral. Por lo tanto, en
sentido lato, el tilamo podria ser considerado un micleo su-
perior del tronco cerebral. Sin embargo, el importantisimo
desarrollo de la corteza cerebral en los mamiferos superiores
v el abundantisimo sistema de conexiones en ambos sentidos

i En la corteza cerebral se desarrollan los procesos

cognitives mas elaborados, incluyendo la percep-
cidn. La mayor parte de la informacidn sensorial que
arriba a corteza —con la excepcidn de las sefales
olfativas- pasa por el tilamo, una estructura wbi-
cada profundamente en el cerebro, donde proyectan
las fibras aferentes de los nicleos primarios men-
cionados anteriormente.
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hace que el tdlamo v la corteza cerebral se compaorten como
una unidad funcional {v. cap. 3).

Nucleos talamicos y peculiaridades estructurales
de sus neuronas

De forma anadida a lo explicado en el capitulo 3, una de las
clasificaciones de los niclens talimicos los divide en tres gru-
pos de niicleos: a) los involucrados en la interrelacion entre las
vias sensoriales aferentes v la corteza cerebral, b) los involu-
crados en la interrelacion entre los nicleos basales v ¢l cere-
belo v la corteza cerebral y o) los involucrados en la interrela-
ciéin entre distintas regiones corticales.

Por la lemitica que se estd considerando, este capitulo
abordard exclusivamente en los primeros, entre los que se
cuentan: at el complejo ventral posterior, que recibe parte de
las aferencias somatosensoriales {(que proyectan a través del
lemnisco medio o de la sustancia reticulada del tronco cere-
bral}; i el niicleo geniculado lateral, el cual recibe proyeccio-
nes de la retina v proyecta a la corteza estriada, y o) ¢l nicleo
geniculado medial, el cual recibe proyecciones auditivas del
coliculo inferior v proyecta a la corteza temporal.

Estos niicleos talimicos no son los inicos que vehiculizan
las sefiales sensoriales aferentes a la corteza. Sin embargo,
por ellos pasa la mayor parte de la informacion que permite
construir rasgos de realidad inmediatamente accesibles por la
conciencia. La mayor parte del conocimiento sobre los ni-
cleos taldmicos principalmente comandados por la entrada
sensorial proviene del estudio del geniculado lateral. Existen
evidencias anatémicas y fisiologicas que sugieren similitud
estructural y de procesamiento entre éste v los nicleos ven-
trolateral v geniculado medial.

Un 10% de aferencias a dichos niacleos talamicos son co-
nocidas como aferencios comando. Estan constituidas por axo-
nes provenientes de los estadios de procesamiento sensorial
primario. El otro 90 % lo constituyen fundamentalmenle afe-
rencias de la corteza cerebral y del tronco (principalmente co-
linérgicas provenientes de la region parabraquial del mesen-
céfalo, aunque también catecolaminérgicas v serotoninérgicas
del tocus cazruleuns v de los nicleos del rafe). Estas aferencias
se denominan moduladoras. Las neuronas relé o eferentes de
los micleos taldmicos son mas de tres cuartos de la poblacion
neuronal; las restantes son principalmente intermeuronas
inhibitorias.

La estructura de éstos nicleos determina tres caracteristi-
cas principales del procesamiento taldmico: al el procesa-
miento en paralelo en varios mapas continuos, &) la virtual
ausencia de interaccion lateral y o} la computacion basada en
las modulacion de las propiedades estructurales de las neuro-
nas principales por las aferencias descendentes.

Las tres estructuras son laminares, existiendo en ellas mil-
tiples representaciones en registro de la superficie sensorial
correspondientes a distintos tipos de salida de los estadios de
procesamiento temprano v, en el caso del geniculado lateral,
los puntos de cada ojo que miran hacia la misma region del
campao visual.

Las aferencias comando proyectan uno-a-uno, en codigo
de linea privada directamente sobre las neuronas principales
v su accin es modulada por aferencias locales, provenientes

de la corteza que conectan punto a punto los mapas talimico
v cortical v aferencias de proveccion més difusa originadas en
del troneo cerebral o en el ndclee reticular del mismo talamo,
Este tltimo puede ser considerado estacidén de una via corti-
cotaldmica indirecta mas difusa.

Lo mds destacable en el procesamiento talimico de las se-
fales sensoriales ¢s la imporlancia de las propiedades estruc-
turales de las neuronas relé sobre las cuales proyectan las afe-
rencias comando.

La estructura anatdmica de los complejos sindpticos puede
formar triadas en las que se involucran los tres tipos de afe-
rencias sindpticas neuronales (axones y dendritas G ABA-érgi-
cas provenientes de las interneuronas, avones glulamatégicas
provenientes de la corteza v fibras sen passamts provenientes
del tronco cerebral), A veces estas estructuras son parte de un
complejo lamado gloménulo.

Para cada célula relé, una dnica aferencia comando pro-
vecta a nivel dendritico. Esto causa que el campo receptivo de
las células relé esté determinado por la aferencia comando. La
sinapsis comando-relé estd rodeada por sinapsis moduladoras
(axodendriticas, dendrodendriticas sobre la neurona relé v
axoaxdnicas entre aferencias moduladoras) que actian tanto
sobre la dendrita de la neurona relé (por activacién de canales
ionotripicos modificando o acciones metabotropicas), como a
nivel presindptico.

En el drbol dendritico se destaca la presencia de canales de
Ca' v de K- de bajo umbral ¥ activacidn transitoria y canales

calionicos activadas por hiperpolarizacion,

Esto confiere a las células relé una triple «personalidads o
modo de responder a los estimulos.

Uno de estos modos se manifiesta cuando el potencial de
membrana cae por debajo del umbral para los canales de Ca*
v K= por accién de las aferencias inhibitorias. En estas condi-
ciones, la conductancia de membrana liende a reducirse a
expensas de la desactivacion de dichos canales, pero la hiper-
polarizacion de la membrana tiende a activar la corriente
multicatiGnica. Se provoca entonces un efecto contrario sobre
la conductancia global. Asi, la excitabilidad celular se ve redu
cida para entradas débiles y lentas. Fara entradas con compo-
nentes rapidos importantes, la corriente multicationica favo-
rece la despolarizacion v se alcanza aceleradamente el umbral
de la corriente de Ca™ la cual, a su vez, amplifica aiin més la
despolarizacion, provocande un tren de espigas. La corriente
transitoria de potasio, de activacion més lenta, ocurre més
tardiamente, regulando las caracteristicas del tren. Esto puede
ocurrir en forma ocasional o periddica. La aplicacion de un
estimulo sinusoidal intracelular o sobre la superficie sensorial
(p. ¢j.. el movimiento de una reticula visual o tictil) provoca el
disparp de breves trenes transitorios sincronizados con el
flanco ascendente.

Esta situacién es muy distinta a la situacion despolarizada,
en la cual dichas corrientes son nulas por inactivacion (en el
caso de las transitorias de Ca™ v K*) y por desactivacion, en
el caso de la corriente multicatidnica. Allf la célula se com-
porta como un seguidor lineal v la tasa de disparo sigue fiel-
mente la entrada sensorial; a este modo de djsparc) se o de
nomina tonico.

Los tres modos de disparo de las células relé se han corre-
lacionado con distintos estados de activacion cerebral. Mien-
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tras que los trenes amitmicos ocurmen durante ¢l suefio lenta,
los trenes ritmicos v el modo tanico suelen ocurrdr en vigilia,
Los trenes arritmicos reflejan situaciones en las cuales la en-
trada sensorial a la corteza es bloqueada por los mecanismos
de control antedichos.

En vigilia activa, el modo ténico pareceria ser mds apro-
piado para codificar con mayor precisidn la intensidad de |a
entrada sensorial. Sin embargo, tiene como contraparte una
menor relacion sefial-ruido que el modo en trenes, Esle dl-
timo podria actuar como «despertadors en situacién de som-
nolencia o, en el caso de estimulos regulares, podria vehiculi-
zar un doble eodigo: la regularidad del estimulo codificada por
la repeticidn de los renes y sus caracteristicas codificadas por
la estructura temporal del tren,

Estus caracteristicas de los nicleos talimicos asi como la
relaciin 9 a 1 de las fibras moduladoras sobre las comando
ponen de manifiesto el importantisimo papel de la corteza
cerebral en la seleccidn de la entrada sensorial v la cualidad
del cddigo empleado.

Cortezas cerebrales primarias

Como se ha l:xplicadu enel c.'lpl'lulo 3, la corteza cerebral s
un manto de tefido neural altamente especializado que cubre
casi enteramente la superficie de los hemisferios cerebrales.
Esta superficie no sigue la biveda craneana en la cual el cerebro
estd contenido, sinoe que forma circunvoluciones o giros resul-
tantes de plegamientos. Dichas drcunvoluciones estin aparen-
temente separadas por surcos o en algunos casos por cisuras
que se utilizan comiinmente como referencia anatomica.

El concepto de corteza es una abstraccion que abarca dife-
rentes regiones del manto telencefilico que comparten como
caracteristica su organizacion en estratos celulares A hasta
cierto punto, la organizacidn circuital intracortical. En la cor

) Von Economo distingue cinco tipos de corteza de

acuerdo con sus caracteristicas citoarquitectonicas
y la distribucién de las neuronas granulares y pira-
midales [dos tipos celulares mas importantes de la
cortezal. En los extremos de esta escala estdn las
cortezas heterotipicas, denominadas corteza agra-
nular y coniocorteza . En la corfeza agranular las
capas |l y IV estan muy poco desarrolladas o ausen-
tes a expensas de hiperdesarrollo de las capas lil y
V. Esta corteza se encuentra en la regidn prerrolin-
dica y en la cara medial del hemisferio se extiende
sobre la parte rostral de la circunvolucién cingulada.
Las masivas proyecciones corticobulbares y cortico-
espinales de |as células piramidales involucradas en
el control moter han llevado a considerar al tipo
agranutar como el prototipo de corteza motora. En la
conjocorteza ocurre lo contrario: las capas Il y IV es-
tén muy desarrolladas a expensas de las capas Il y
V. Esta corteza se encuentra en la regién retrorro-
léndica |corteza primaria somatosensitiva), en la
corteza auditiva, y alcanza su méxima expresion en
|a corteza visual primaria, donde la capa IV estd sub-
dividida dandole a la misma un aspecto estriado. Los
tipos 2 a 4, denaminados homatipicos, tienen perfi-
les intermedias.

teia se describen en general seis capas por la distribucion de
los somas neuronales v la estructura de las capas de fibras. En
distintas regiones tiene distinto espesor v Ia compaosicion y la
distribucidn celular tienen caracteristicas peculiares.

Las cortezas sensoriales primarias se caracterizan por la ri-
queza en células granulares. La entrada talimica proyecta so-
bre éstas a nivel de la cuarta capa contando desde la superficie
feapa V). Alli los axones de las células talimicas proyectan
sobre células estrelladas cuyos campos receplivos son similares
a los de las neuronas takimicas en registro con ellas, Las prin-
cipales células de salida cortical ocurren en las dos capas mis
profundas. La capaV contiene las ¢élulas piramidales que pro-
yectan sobre otras regiones de la corteza cerebral. Los axones
de la capa mis profunda (capaVI) modulan indirectamente la
aferencia taldmica cerrando el bucle tilamo-corticotalimico y
directamente controlan la entrada a través de colaterales que
hacen sinapsis sobre las células de entrada corticales ubicadas
en la capa IV, Asi, cada porcidn de corteza ejerce un doble con-
trol sobre la entrada sensorial que la comanda.

Sobre las células de las capas profundas proyectan nexronas
de wxdn corto, cuyo soma estd ubicado principalmente en las
capas Iy [IL Entre ¢llas destacan las células en cesta, cuyo axén
tamifica en forma de cesto sobre el soma de varias neuronas
piramidales, v las células en candelabro descritas por Szentago-
tai, cuyo axdn se ramifica v busca los segmentos iniciales de
las células piramidales de la capa V. La naturaleza GABA-ér-
gica de estas dltimas hizo pensar que su papel funcional era
inhibitorio, dado que su terminacion a nivel del segmento
inicial del axén las situaba en la mejor posicidn para regular la
salida celular, como ocurre con la proyeccitn de las células en
cesto sobre el axdn de los células de Purkinje en el cerebelo.
Experimentos recientes con registro simultdneo de dos neuro
nas en trozos de coneza humana proveniente de intervencio-
nes quirtirgicas han demostrado todo lo contrario,

Las propiedades estructurales del axdn de las células pira-
midales de dichos pacientes permiten que las células en can-
delabro activen un gran nimero de células piramidales por
accion GABA-érgica. El mecanismo de activacion estd relacios
nado con la presencia de un potencial de equilibrio por en-
cima del nivel critico de dispar del axdn para el canal GABA-
SIRIco que caracteriza o eslas sinapsis,

Organizacion modular y plasticidad estructural
de las cortezas primarias

Promediando el siglo XX se pudo establecer que las cortezas
primartas tienen como caracter(stica comin la modulardad.
Dicho concepto fue introducido por Rafael Lorente de No,
quien postuld la existencia de cilindros virtuales de orientacidn
radial, centrados en una fibra talamoecortical como eje, dentro
de los cuales estin representados en forma organizada todos
los elementos celulares que componen la corteza cerebral.
Llamd a estas regiones unidades elementales de operacicn corti-
cal. Ahos después, Szenlagolal desafio la propuesta de Lo-
rente de No de que el eje de la columna cortical se organiza en
tomo a la aferencia taldmica y postuld que la columna se orga-
niza en tomo a las aferencias corticocorticales. Probablemente,
diferencias en la region y especie exploradas por ambos auto-
res de corteza puedan explicar esta aparente contradiceidn.
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A mediados del siglo XX, Mountcastle analizd la organiza-
cion funcional de la corteza somatosensitiva del gato utili-
zando microelectrodos para registrar la actividad de células
individuales. Durante las penetraciones perpendiculares a la
superficie de la corteza, observé que las células respondian a
la estimulacion de un tipo particular de receptores sensoriales
v poseian campoas receptivos similares en toda la profundidad
de la corteza. Esto llevt a Mountcastle a postular, de acuerdo
con el concepto introducido por Lorente, la «existencia de una
unidad elemental de organizacidn en la corteza somatosensi-
tivaw, que denoming columna.

Los estudios fisioldgicos y anatémicos de Hubel y Wiesel
que siguicron al anilisis de Montcastle confirmaron la estruc-
tura columnar en la corteza visual, pero advirtieron sobre la
multiplicidad de organizacién de dichas unidades (v. Material
web. Enlaces de interds. Corteza visual. Conferencias, video
Youtube y pigina web por Hubel Wiessel). Es asi que en la
corteza estriada pueden describirse tres tipos de columnas:
al las columnas de orientacion, definidas por la capacidad de
respuesta a sefiales visuales alineadas espacialmente sobre la
retina; este tipo de columna constituye un tipo de fillvo parti-
cular que permite extraer rasgos espaciales en el estimulo vi-
sual; b) las columnas de dominancia ocular, definidas por la
capacidad de respuesta relativa a sefales visuales provenien-
tes de uno v otro ojo, v ol los denominados «blobss, vinculades
con ¢l procesamiento de color.

Como se ha visto en el capitulo 3, es necesario lener pre-
sente que existen tantas cortezas primarias como requeri-
mientos de procesamiento sensorial, grado de desarrollo on-
togénico y nivel evolutivo en la escala zooldgica. La corteza en
barriles de los roedores v la corteza visual primaria de los pri-
mates a menudo se citan como paradigmas arquetipicos de
estructuras columnares. No obstante, pucde afirmarse con
Jones que «estas dos estructuras representan puntos lermina-
les en la evolucion de los dos drdenes, uno de los cuales huele
v tantea tctilmente su camine [...] v el otro extrae una ri-
queza extraordinaria del detalle visual de su medio ambientes,
que le permile reconstruir ~casi «de un saques- la estructura
tridimensional del espacio en el cual se mueve. Lo que perma-
nece comtin a todas las formas de corteza cerebral es el con-
cepto de filtro local introducido por Lorente de No. Estos fil-
tros noestan completamente determinados por la informacion
genica, sinoe gue completan su estructura durante el desarrolle
posnalal e incluso después de «fijados» son pasibles de sulrir
remodelaciin en condiciones normales, patoldgicas o induci-
das por drogas como la fluoxetina.

Por dltimo, pero de suma importancia, debe destacarse la
existencia de periodos criticos en ¢l desarrollo posnatal tem-
prana, durante los cuales los llros corticales se «sintonizans a
la estructura estadistica de las sefales a la cual el sujeto esta
expuesto. Se ha descrito que personas criadas en ambientes
urbanos presentan mayor capacidad de discriminacion de bor
des verticales que las criadas en ambientes rurales. Como co-
rolario clinico, es de fundamental importancia la correccion
quirdrgica precoez de las cataratas mngénilaa que causan, por
pérdida de la nitidez de las imagenes visuales, una homogenei-
zacion estadistica de los estimulos visuales. Se pierde entonces
el comando externo esencial para la construccion de los filtros
neurales adecuados para procesar la realidad visual humana.

H DE LA SENSACION A LA PERCEPCION

Hasta ahora se ha mostrado como los canales de interac-
cidn sensorial con la realidad son miltiples, no son exclusiva-
mente receplivos, ¥ tienen peculiaridades dependientes de [a
forma energética que m edia en el intercambio, de la mpacidad
de filtrado de los mecanismos prerreceptoriales y receptoriales
v de la divergencia y convergencia de sefiales a nivel central.

El proceso de fillrado v convergencia es sintética, en tanto
la convergencia y el filtrado determinan la reduccidn de las
dimensiones potenciales del estimulo. Dicha sintesis tiende a
realizarse en paralelo y en mis de una forma en multiples
estructuras con objetivos distintos.

‘omo se explica en el ca-
pitule 10, una misma imagen visual en la retina desencadena
la actividad de las vias geniculoestriada y pulvinar-extraes-
triada, desencadena el reflejo fotomotor v colabora en el con-
trol del ritmo circadiano. Como se explica en el capitulo 11, la
via auditiva se divide tempranamente en dos: una que a través
de la sintesis de la informacién bilateral permite la decodifica-
cidn de la ubicacion de la fuente sonora, v otra en la cual la
riqueza tonal del sonido estructura su decodificacion armd-
nica. Como se describe en detalle en el capitulo 12, la sensa-
cidn culdnea, ya :'.epamda en distintas submodalidades por las
caracteristicas de la portadora {estimulos lérmico v mecdnico
en el hombre, esta tiltima con varias submodalidades), se or-
ganiza en tres grandes vias de trafico de informacidn con ca-
racteristicas distintas (gangliobulbotalamica, ganglioespino-
rreticulotalamica y ganglioespinocerebelosal.

En los distintos sistemas existen vias lentas vy rapidas. Las
lentas estin usualmente asociados con la presencia de neuro-
nas mas pequenas v axones mas finos (vias panmce!ulares}
que presentan alto grano espacial, variedad de cualidades y
sensibilidad algo mds pabnz. Las r;‘lpjdas estan dotadas de
neuronas grandes con axones de mavor didmetro w distancia
internodal, v llevan la informacion rapidamente. Sacrifican
grano y variedad en aras de la sensibilidad y, por su velocidad
de respuesta, permilen la integracion rapida de los cambios
temporales con la consiguiente eficiencia en el control senso-
riomotor y la percepeidn del movimiento.

Dicha sintesis también permite construir rasgos que no
estan en la escena, ni en el objeto, sino que son la consecuen-
cia de la extraccion de un aspecto de la informacion de la es-
cena (v. Material web. Enlaces de interds, Corteza visual. Con-
ferencias, video Youtube v pagina web por Hubel Wiessel).
Una neurona de la corteza es capaz de responder a una banda
con una orientacion particular respecto al plano sagital del
ojo, o varias son capaces de segmentar bordes (es decir, de-
tectar transiciones bruscas de intensidad o contraste de lon-
gitudes de onda) perdiendo otros elementos y renunciando a
responder a otros aspectos del estimulo. Por esta razon, la
segregacidn de corrientes de informacidn es también un pro-
ceso analitico que requiere una nueva sintesis en el plano
perceptivo.

Esa realidad «pluriversals, que resulta de la representa-
cién en forma fragmentada de distintos aspectos de la inte
raccion entre el individuo y el medio, es percibida por los
seres humanos como un Unico e indisoluble flujo de infor-
macian, que se conoce introspectivamente COMo «uriversos
consciente.
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poral ventral anterior que ocurren en sucesion durante los
primeros 400 ms después del estimulo. Estos datos sugieren
una progresion del trdfico de informacion semantica hacia el
polo temporal, progresion que, como se verd, implica integra-
cifn multimodal y de expectativas cognitivas,

La presencia de regiones especificas de la corteza para in-
tegrar rasgos locales no invalida la participacion e integracién
de otras regiones en el andlisis de dichas imagenes. Algunos
pacientes con una lesidn occipital bilateral pero con la corteza
palieta] intacta son capaces de tecar una fuente de luz, aun
que son incapaces de percibirla como un objeto. Mas adn, es-
tos pacienles son capaces de decedificar 1a [ngjlur.i de onda
{es decir, el color) y sefialar la trayectoria de dos fuentes que
se mueven en el mismo hemicampo visual. Esto implica que
la informacion llega a través de la via extraestriada a la corteza
parietal y proyecta sobre el lébula temporal, donde ocurre la
fusitn de rasgos. Sin embargo, las sefiales que levan los ras-
gos espaciales de la imagen estin amputadas como conse-
cuencia de la lesion de la corteza estriada. Por ende, el pa-
ciente estd imposibilitado de reconocer la forma del objeto.

La construccion del concepto tampoco es inmediata a la
posibilidad de reconstruccion de laimagen a través del dibujo.
Es asi que en las llamadas agrosias pisuales asociativas (o woe-
guera del almanr, de acuerdo con Lissauer) el paciente es capaz
de discriminar un objeto de otros, de reproducir su imagen
mediante ¢l dibujo v de describirla con palabras, asi como es
capaz de describir sus componentes {p. ej., «un objeto con
cuatro patas-) v utilizarlo apropiadamente, pero es incapaz de
reconocerlo como entidad. Por olra parte, es capaz de recono-
cer el mismo objeto (p. e, un pajaro por su canto, un reloj por
sUS campanadas} utilizando en forma aislada, o asociada al
estimulo visual, otra modalidad sensorial.

1 La integracion espacial de rasgos esta necesaria-

mente referida a un contexto que provee al sujeto de
claves sobre las coordenadas espaciales del entorna
del objeta percibido, a veces en forma absoluta y
otras con relacidn al agente perceptivo.

En efecto, el reconocimiento de una cara en la escena,
como lo describe magistralmente Arcimboldo, es dependiente
de la percepcién de la vertical v ésta, a su vez, depende de
integracion multisensorial (visual, vestibular v somatosensi-
tiva). El arle, que muchas veces precede al conocimiento cien-
tifico, muestra como la percepeion de la vertical, la construc-
cidn de sistemas de coordenadas alocéntricas relacionados
entre si v la ubicacion del agente sensorial con relacion a ellos
son esenciales para la construccién de un universo cognitivo.

Estudios psicofisicos y por imagen confirman que la inver-
sifin deteriora agudamente el reconocimiento de caras. La
intensidad de la sefial evocada en la circunvolucidn fusiforme
se redujo por la inversién «patas arribas. De modo intere-
sante, este efecto fue muy pequedio ¢ inconstante en aquellos
individuos que fueron instruidos a atender a la aparicion de
una cara en el estimulo. Esto ha llevado a concluir que la cir-
cunvolucion fusiforme responde a caras per se, mds que a los
rasgos visuales, lo que confirma —por un lado- la hipitesis de
zomas «gndsicass y -por otro~ la importancia de la interaccién

de las redes de representacion conceptual con las redes de
representacion espacial.

Finalmente, y ¢n la misma direccién conceptual, los estu-
dios de Quian Quiroga et al. de neuronas individuales del
Iébula temporal de pacientes ¢pilépticos parecerian confirmar
la existencia de neuronas «gnisicass que responden selectiva-
mente a imdgenes de caras ¥ objetos.

Por otra parte, un subconjunto de estas neuronas en la re-
gitdn medial del I6bulo temporal responde preferentemente a
SIgNos que representan visu almente al individuo, es decir, fo-
tos, direcciones, objetos caracteristicos o a series de letras que
representan su nombre o funcién. Estos resultados claramente
no verifican las hipolesis extremas y sugieren la existencia de
un codige explicito v ralamente distribuido de los invariantes
conceptuales de las imagenes visuales.

Esta representacion de abstracciones no vinculadas con
una modalidad sensorial ocurre en paralelo v en forma similar
en obro grupo de neuronas que integran informacion espacial,
Estas neuronas, inicialmente descritas como wplace cellss en el
hipocampo de los roedores, v mds larde confirmadas en seres
humanos, predominantemente disparan si el agente sensorial
se mueve a través de una region del entorno espacial previa-
mente conocida (v. cap. 17).

Integrar es hacer un todo con las partes,
esiry volver

Sea innata o aprendida a través de la idenlificacidon de pa-
trones estadisticamente asociados con la probabilidad de una
decisién conductual, parece claro que la percepcion cons-
ciente ocurre en forma global y que la percepcion de los deta-
lles y su exploracion ocurre a posteriori de elaborar una «hipé-
tesis perceptiva de trabajos. Kourtzi v Connor proponen que
a través de la identificacion de dichas asociaciones estadisticas
el cerebro aprende la relevancia conductual de algunos rasgos
e incrementa su peso en la elaboracion de un percepto cuando
el individuo realiza una tarea en un contexto determinado.
Esta concepcion se relaciona con la tearfa de la jerarquia reversa
de Hochstein v Ahissar. Estos autores proponen que el proce-
samiente a lo largo de las vias sensoriocognitivas anterogra-
das es automdtico e implicito, mientras que la percepcidn
consciente comienza en el punto jerdrquico mas alto v pro-
vecta retrogradamente hacia la periferia refinando el percepto.
La teoria de la jerarquia reversa puede explicar una variedad
de fendmenos congruentes con la reestructuracion de las pro-
piedades de los filtros tempranos de acuerdo con las expecta-
tivas cognitivas emergentes del procesamiento de estimulos
pasados en centros superiores.

Este refinamiento perceplivo no excluye, sino que acom-
paiia, conductas globales del individuo en las cuales la activi-
dad motora servil a los sistemas sensoriales es esencial. Los
cldsicos estudios de Yarbus v la conocida imagen biestable
pato-conejo v algunos de los admirables dibujos de Escher
muestran que para la elaboracion del percepto visual es esen-
cial la exploracién visual de la imagen y la integracién tempo-
ral del flujo visual (v. Material web. Enlaces de interés. Pagina
oficial de Escher, y Enlaces de interés. [lusion pato- conejo).

En el caso del reconocimiento de caras existe un pateén de
exploracion caracteristico. Este sin duda es importante para la



Seccidn lll. Sensacion, percepeidn y control de la accidn

elaboracidn del percepto, v su estudio puede ser utilizado
como elemento objetivi de jerarquizacion de los rasgos selec-
cionados para la identificacién visual de una cara. El predomi-
nio de la observacion de los ofos, la boca v el contorno en la
exploraciin visual es coincidente con la importancia de estos
elementos en la actividad electrofisiologica neuronal en la
corteza inferntemporal durante el reconocimiento facial.

Dichos estudios de actividad oculomotora también mues-
tran que la conducta de busqueda de informacion implica di-
versos patrones de exploracion dependientes de la jerarquia
informatica y de la expectativa espacial de los signos buscados
(v. Material web. Enlaces de interés. Clisicos experimentos de
Yarbus sobre observacidn de una figura). Es asi que cuando al
sujeto se le pregunta como estan vestidos los personajes re-
presentados en un cuadro, el patron de exploracion consiste
en una alta densidad de puntos de fijacidn en las cinturas es-
capular y pelviana y en las extremidades de cada personaje.
Contrariamente, cuando la pregunta es sobre la edad les pun-
tos de fijacion son predominantes en los rostros. Estos expe-
rimentos también muestran la importancia de la indemnidad
de la corteza frontal en la organizacion de la bisqueda per-
ceptiva, dado que pacientes con lesiones frontales muestran
una buisqueda errdlica a través de la figura.

Ademis de las dreas frontales que definen y controlan el
plan motor de exploracion visual y su correccidn de acuerdo
con los hallazgos, existen otras dos dreas corticales de suma
importancia para la organizacion del percepto visual: las dreas
oculometoras frontales (responsables de la direccionalidad de
la mirada en los movimientos sacidicos) v los labulos parieta-
les (involucrados ne sélo en el seguimiento lento de estimulos
visuales, sino ademads en la jera rqu izacion atencional del ob-
jeto observado).

El sindrome de Balint, caracterizado desde el punto de vista
clinico por la triada simultagnosia, «parilisis psiquica de la
miradas y ataxia dptica, pone de manifiesto no ya la importan-
cia de la planificacion de la mirada, sino la funcién de la mi-
rada misma en la construccion del percepta visual. Las lesio-
nes occipitoparietales miltiples extensas y bilaterales que se
asocian con este sindrome subrayan el papel de los lobulos
parietales en la organizacion de la mirada.

Simultagrosia es una afeccion perceptiva en la cual el in-
dividup es incapaz de ver la escena como un todo. El paciente
es capaz de reconocer cada componente en la escena una vez
que es capaz de fijar la mirada sobre dicho componente.

La imposibilidad de guiar los movimientos oculares a otra
posicién, descrita por Balint como « pardlisis psiquica de la mi-
radax impide explorar la escena e integrar sus componentes
en un todo armdnico, La inte gracion de rasgos para formar un
todo puede realizarse en los pacientes con sindrome de Balint
si las caracteristicas que deben ser conjuntadas comparten un
espacio reducido, pero si el paciente debe integrar sefales
provenientes de regiones distantes en el espacio le es imposi-
ble adjudicarlas a partes de un misme objeto.

De forma asociada a esta apraxia oculomotora, el paciente
es incapaz de transferir la informacion espacial obtenida a tra-
vis del canal visual al somatomolor y, por o tanto, le ps impuo-
sible o muy dificultoso guiar el movimients de su mano con
claves visuales, mostrando por lo tanto movimientos aparen-
temente no coordinados {ataxia) por ¢l déficit de realimenta

cidn visual. Es de destacar y de importancia diagndstica y te-
rapéutica que el efecto opuesto no se cumple, es decir, el
paciente puede aprender a seguir visualmente la p osicion de
su mano utilizando claves somatosensitivas, lo cual puede
contribuir a paliar el déficit. En estas circunstancias, el telesen-
tido v el sentido h;‘lptim cambian de roles; el individuo se
comporta como un ciego, explora «tanteandos w, si puede
wenganchars la mirada a la mano, puede circunstancialmente
explorar los detalles locales del objeto ubicado por el tacto
utilizando la vision.

Es interesante comparar que, mientras en la lesitn frontal
la bﬂsq ueda es errdtica, causando grandes incrementos de los
tiempos de exploracién visual por falta de planificacion {es
decir, se trataria en sentido lato de una apraxia ideatoria), en
la pardlisis psiquica de la mirada, la fijacion en un determi-
nado objeto ocurre solamente cuando el objeto ingresa v per-
manece durante un tiempo en una estrecha ventana receptiva.

Nada tiene sentido sin afecto

Estos sindromes muestran la importancia de la exploracion
activa para la integracion de las partes en un todo coherente.
En dicha sintesis perceptiva todo objeto (v mucho mas si éste
es un animal o una persona) evoca una reaccién afectiva. El
raro pero ilustrativo sfitdrome de Capgras (o «ilusion de los do-
bles»} muestra que los pacienles con lesiones periamigdalinas
pueden tener delirios causados por la desconexidn cognitivo-
afectiva. Capgras informd el caso de una mujer de 74 afios que
afirmaba que su esposo habia sido remplazado por un ex-
trafio. La paciente reconocia con facilidad a todos sus familia-
res, exceplo a su esposo, dado que su imagen visual «se habia
desconectados de su valor afectivo.

Estudios recientes muestran gue dicho delirio no ocurre si
la persona no reconocida alectivamente se comunica con el
paciente solamente en forma auditiva (p. ej., por teléfono).
Hirstein y Ramachandran sugieren que dicho sindrome se
debe a la degsconexidn de la circunvolucion fusiforme con el
complejo amigdalino.
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