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Cap. 22

LA VISIÓN

INTROducción 

El sistema visual es el sistema sensorial más importante para nosotros. El 40% de todas nuestras entradas sensoriales son visuales.

El procesamiento de la información visual comienza en una xona especializada de la parte posterior del ojo llamada retina.

Los receptores sensoriales de la visión están en la retina.  Reciben el nombre de fotorreceptores y son células nerviosas que tienen la función de transformar la energía luminosa que recibimos en energía nerviosa.


la retina

La estimulación de los receptores sensoriales hace que la energía física que llega se transforme en energía nerviosa, gracias a la generación de potenciales de receptores. Hay receptores sensoriales, como los auditivos y los táctiles, que transmiten información de forma similar a la de los neurotransmisores. Otros al ser estimulados se comportan de manera parecida a la de los neuromoduladores. Esto es, producen la activación de diversas enzimas celulares y moléculas de segundos mensajeros. Receptores sensoriales de este tipo son los mecanorreceptores y los fotorreceptores. Cuando el estímulo visual activa a los fotorreceptores producen cambios en los niveles de segundos mensajeros y éstos producen el potencial de receptor.

Los fotorreceptores se localizan en la retina. En esta parte especializada del ojo humano es donde primero tienen lugar las fases iniciales del procesamiento de la información visual. Desde un punto de vista anatómico, la retina está muy ordenada y constituida por tres capas celulares y dos capas sinápticas o plexiformes donde se realizan prácticamente todas las sinapsis entre un determinado tipo de neuronas.

Las neuronas que constituyen esas dos capas plexiformes son grandes. 

(22.1) La disposición de la retina dentro del ojo permite que los estímulos visuales se focalicen sobre ella con la mínima distorsión óptica. Cuando llega la estimulación visual, la córnea y el cristalino la enfocan y, tras atravesar el humor vítreo, es absorbida por las células fotorreceptoras de la retina. Estas células se disponen sobre el epitelio pigmentado que abarca a todo el fondo del ojo. El epitelio pigmentado contiene grandes cantidades de melanina. La melanina recoge la estimulación visual restante que las células retinianas no hayan podido absorber. Ello impide que haya un reflejo de la imagen que entra desde el fondo del ojo hacia la retina, lo cual podría distorsionar la imagen.

La retina procede el tubo neural. Las células de la pared interna de los vasos ópticos se transforman más adelante en la retina. Al principio, existe una sola capa de células en los vasos ópticos, pero con el tiempo esa capa se va dividiendo en otras hasta constituir la retina.

La luz tiene que pasar a través de todo el espesor de la retina par poder llegar a los fotorreceptores. Para permitir que la luz llegue a alas células fotorreceptoras sin ser dispersada o absorbidas en gran media, las capas celulares de la retina más próximas al cristalino no tienen mielina y por ello son relativamente transparentes. La retina tiene una pequeña invaginación en forma de mella situada en su punto central denominada fóvea (22.1). En la fóvea, los cuerpos neurales de las células retinianas se disponen desplazados hacia los laterales de esa invaginación, de manera que dejan paso libre a la luz para que no haya distorsión. Así, se facilita la exposición a la luz de los fotorreceptores porque la luz llega con menos dificultad. Además, en la parte central de la fóvea, la foveola, prácticamente están solamente las células fotorreceptoras en alta concentración. Ello hace que la agudeza visual sea más pronunciada en esta zona. Por toro lado, para conseguir una buena proyección sobre la fóvea, nuestro ojos se mueven constantemente cuando miramos a los objetos.

La cantidad de luz que llega a la retina se regula por la pupila, que a su vez está controlada por músculos inervados por el sistema nerviosos autónomo. Cuando hay poca luz, la estimulación simpática libera noradrenalina que produce la contracción del músculo dilator, lo que hace que la pupila se agrande. Cuando la luz es brillante, la estimulación parasimpática libera acetilcolina que relaja el músculo esfínter y la pupila puede estrecharse. Sea la luz que inunda la retina débil o intensa, las células fotorreceptoras trabajan conjuntamente al máximo para optimizar la visión en diferentes condiciones de iluminación.

las células fotorreceptoras: bastones y conos

Dos tipos de células fotorreceptoras: conos y bastones, a los que de forma genérica se llama fotorreceptores. Los bastones, que son más sensibles a la luz, participan en la visión nocturna o con luz tenue. Los conos se activan durante la visión diurna. Estos fotoreceptores no producen potenciales de acción, sus respuestas son cambios en el potencial de membrana locales y graduados, similares a los potenciales postsinápticos de la interneuronas.

En los bastones existe un pigmento visual que es más sensible a la luz que el de los conos, que le permite captar más luz. Los bastones amplifican la señal luminosa de los estímulos más que los conos. El grado de convergencia es mayor en los bastones que en los conos. Esta mayor convergencia es una limitación para ganar en resolución espacial. Los conos tienen una mejor resolución espacial porque convergen menos, con lo que las variaciones espaciales de la imagen pueden transmitirse manteniendo sus diferencias. Los conos están concentrados en la fóvea, lugar donde la imagen sufren menor distorsión y donde no hay convergencia de ningún tipo: cada célula bipolar recibe entradas de un único cono.

Los conos también tienen mayor resolución temporal que los bastones. Estos fotorreceptores no producen potenciales de acción. Sus respuestas son potenciales de receptores locales y graduados. Los bastones disparan lentamente. Esta propiedad ayuda a los bastones a detectar bajas iluminaciones, pero no les permite distinguir luces que parpadean con una frecuencia superior a 12 herzios. La respuesta de los conos es mucho más rápida, lo cual les permite detectar cambios de la iluminación en el tiempo. Muchos organismos tienen diferentes tipos de conos que responden de distinto modo ante el color, mientras que los bastones son acromáticos. Los conos posibilitan mejor que los bastones la realización de cualquier tarea visual, si no se esta en oscuridad, y con mayor agudeza visual. Las diferencias en el funcionamiento no sólo se deben a las distintas propiedades que tienen ambas células fotorreceptoras, si no también a las conexiones que establecen con otras partes de la retina, constituyendo dos sistemas funcionales distintos: el escotópico (para los bastones) y el fototópico (para los conos).

Morfología de los Bastones y Conos

Morfológicamente, los bastones y los conos son células alargadas con varias partes diferenciadas que se denominan segmento externo, segmento interno, región nuclear y  terminal sináptico (22.2). La forma de los segmentos externos y el tamaño celular distingue a unos fotorreceptores de otros. El segmento externo está formado por muchas invaginaciones de la membrana celular externa que los rodea.

 En los bastones, las invaginaciones de las membranas forman una especie de discos aplanados que están apilados unos encima de otros y envueltos por la membrana externa. La mayoría de esos discos no parecen tener continuidad entre ellos ni con la membrana externa que los rodea, excepto en la base del segmento externo donde sí hay un grupo de esos discos apilados que muestran una continuidad con la membrana envolvente externa. En los conos, por el contrario, los discos membranosos no poseen entidad individual, de manera que tienden a estar conectados con el segmento de la membrana externa que los rodea. En los discos de los bastones y los conos están incrustados en altas concentraciones los pigmentos visuales, cuya función en el inicio de la transmisión de la información visual es importante. Aunque muchos de los discos de los bastones están separados físicamente de la membrana externa que los envuelve, la llegada de la luz a los pigmentos visuales cambia el potencial a través de la membrana externa que los rodea y se genera el potencial de acción. El segmento externo está conectado mediante una especie de tallo delgado con el segmento interno del fotorreceptor, que es el lugar donde se encuentra la mayoría de la maquinaria bioquímica de la célula.

Potencial de Membrana de los Fotorreceptores

El potencial reposo de los fotorreceptores es bastante menos negativo que el de las neuronas entre –30 y –40 mV). En presencia de luz el potencial de membrana se hiperpolariza y se vuelve más negativo. Cuando se mantiene constante la iluminación, la diferencia de potencial hiperpolarizante inicial disminuye y llegada a un cierto punto, el potencial permanece asintótico. Esto indica que los fotorreceptores se adaptan a la iluminación.

La hiperpolarización de la membrana de los fotorreceptores se debe a que los canales de sodio en presencia de luz se cierran. Willian Hagin: en la oscuridad los canales de sodio están abiertos. En los fotorrecepotres el estímulo que produce la respuesta es la oscuridad. Los iones Na+ entran en el segmento externo de la célula fotorreceptora cuando hay oscuridad (22.3). Puesto que habitualmente el flujo de una corriente de iones Na+ es la respuesta al estímulo, decimos en este caso que el estímulo es la oscuridad. Dado que la luz elimina esa respuesta, la iluminación actúa como un bloqueante de la respuesta celular del fotorreceptor.

La corriente de entrada de iones Na+ en la oscuridad se localiza en el segmento externo. Existe un flujo de corriente hacia el exterior, a través de canales pasivos, tanto desde el segmento interno como desde la región nuclear y el terminal sináptico. Hay un pequeña diferencia de potencial cuya carga en el interior es negativa en esa parte de la célula fotorrecepotra. El hecho de que exista un flujo de corriente hacia fuera desde el resto de la célula, indica que debe haber un exceso de cargas positivas en el interior de esta otra parte de la célula. Cuando el segmento externo es iluminado por luz brillante todos los canales que daban lugar a la corriente de entrada nocturna se cierran.

Hagin: la corriente nocturna de entrada es mantenida por los iones de sodio principalmente. Si se bloquea con cianuro la bomba de sodio-potasio que expulsa a los iones sodio hacia el exterior, se produce un gran aumento de la concentración de iones sodio en el interior celular en pocos minutos. Cuando ello ocurre, el gradiente de concentración de los iones de sodio disminuye y, en consecuencia, la entrad de estos iones al interior también disminuye porque es menor la fuerza impulsora de la diferencia del gradiente de concentración.

Los experimentos del grupo de Hagin demostraron la importancia de la bombas metabólicas para mantener un adecuado funcionamiento de los fotorreceptores y dieron una explicación de la abundancia de mitocondrias en el citoplasma de las células fotorreceptoras. Debido a que los canales de sodio están siempre abiertos en la oscuridad, el sodio tiene que ser bombeado continuamente fuera de la células. Este trabajo necesita mucha energía, que es proporcionada por las mitocondrias en forma de ATP.

organización celular y conexiones de la retina

La retina está organizada en tres capas celulares y dos capas sinápticas (22.4). La capa celular más distal, capa nuclear externa, contiene los cuerpos celulares de los fotorreceptores. La media, capa nuclear interna, contiene los cuerpos celulares de las tres principales clases de células de la retina, las horizontales, bipolares y amacrinas. La capa celular más interna contiene los cuerpos neurales de las células ganglionares. Entre las capas celulares se encuentran las capas sinápticas, capas plexiformes externa e interna.

Una vez recibida la información visual en los fotorreceptores, ésta pasa a la capa plexiforme externa. En ella, se realizan conexiones sinápticas entre los terminales de los fotorreceptores, las células bipolares y las horizontales. Las células bipolares son las encargadas de llevar la señal visual a la capa plexiforme interna. Las células horizontales, con sus prolongaciones extendidas a lo ancho de la capa plexiforme externa pueden participar en sinapsis de dos células receptoras al mismo tiempo o entre dos células bipolares simultáneamente. 

Las células amacrinas de la capa plexiforme interna tienen una función similar a las células horizontales de la capa plexiforme externa. Es decir, estas células extienden sus prolongaciones a lo ancho de la capa plexiforme interna para media en las interacciones sinápticas que se producen en esa capa, bien entre dos células bipolares o bien entre bipolares y ganglionares.

Desde la capa plexiforme interna, las células ganglionares transmiten la información a otras partes del sistema nervioso central. Los axones de las células ganglionares discurren por los laterales de la retina y se agrupan en el denominado disco óptico para formar el nervio óptico. En esta zona no hay fotorreceptores, lo cuan origina un punto ciego en el campo visual.

Desde la capa plexiforme interna, la señal visual llega primero al núcleo geniculado lateral y, posteriormente, a la zona correspondiente de la corteza visual primaria (22.5). Los axones constituyentes del nervio óptico se dividen en dos grupos en el quiasma óptico. En este punto, los axones de la mitad de la retina más cerca de la nariz atraviesan hacia el lado contrario. La otra mitad de la retina, la del lado correspondiente de la cabeza, llamada hemirretina temporal, proyecta sus axones ipsilateralmente (22.6).

 Después de pasar por el quiasma óptico, se dice que los axones constituyen el tracto óptico (22.5). La mayoría de estos axones son los que llegan al núcleo geniculado lateral, pero algunos van a inervar otras regiones como el colículo superior y otros núcleos del cerebro. Después del núcleo geniculado lateral, los axones del tracto óptico divergen grandemente expandiéndose para llegar a diferentes partes de la corteza, constituyendo la radiación óptica (22.5 y 22.6).

Toda la información visual que llega sufre al menos dos fases de procesamiento: uno, en la capa plexiforme externa y otro, en la capa plexiforme interna. En este sentido, la función de la retina es equivalente a la de otros muchos núcleos cerebrales, donde la información que llega a ellos se procesa en dos niveles.


El núcleo geniculado lateral es un núcleo talámico de relevo que está dispuesto en capas. Seis capas celulares distintas en el núcleo geniculado lateral (22.7). Cada capa recibe entradas de un ojo solamente. Tres de las capas (1, 4 y 6) reciben entradas del ojo opuesto (contralateral) y otras tres capas (2, 3, y 5) reciben entradas desde el ojo que está en el mismo lado de la cabeza (ipsilateral). Las entradas que provienen de los dos ojos se mantienen separadas en el núcleo geniculado lateral. Las células de las capas 1 y 2 son más grandes que las de otras capas y se tiñen un poco más oscuras. Las capas 1 y 2 se denominan capas de células magnocelulares. Las otras 4 se denominan capas parvocelulares. Se distinguen también otras neuronas mucho más pequeñas en la parte ventral de cada una de las capas a las que se llama células coniocelulares.

Las propiedades de las células en las capas magnocelular y parvocelular son distintas. Las respuestas ante la estimulación visual de las neuronas magnocelulares son más transitorias que las respuestas de las células de las capas parvocelulares. Las neuronas magnocelulares son más sensibles a los estímulos en movimiento que las neuronas parvocelulares. Por el contrario, las neuronas parvocelulares mantienen respuestas durante más tiempo a la luz y muchas de ellas son células que participan en el procesamiento del color.

Una de las razones por las que el núcleo geniculado lateral está dividido en capas es para separar las neuronas que tengan que ver con diferentes aspectos del procesamiento de la información visual.


La corteza visual primaria (V1) también está dividida en capas (igual que la retina y el núcleo geniculado lateral), son seis y en su mayor parte consisten de capas celulares que tienen diferentes densidades. No existen células libres interpuestas entre cada una de las capas celulares. La capa 1 es la más externa y a ella llegan las terminaciones dendríticas y axonales de las neuronas situadas en capas más internas. Las 2 y 3 son difíciles de distinguir y la 4 se divide en otras tres subcapas (4A, 4B, 4C). La mayoría de las entradas que provienen del núcleo geniculado lateral terminan en la subcapa 4C. Las entradas que provienen de la parte magnocelular del núcleo geniculado lateral proyectan a la parte superior de la capa 4C, mientras que la capa parvocelular proyecta en la parte inferior izquierda de la subcapa 4C. Por debajo de la capa 6 corren las fibras que salen hacia o entran de otras regiones corticales y subcorticales (22.9).

En la corteza visual se distinguen dos tipos principales de células por su morfología:

1) Células piramidales, cuyos axones proyectan a otras regiones corticales visuales o a otra regiones subcorticales. Todas sus dendritas tienen espinas. Son excitadoras

2) Células estrelladas, cuyos axones se quedan dentro de la región de la corteza. A su vez, hay dos tipos de células estrelladas:

a) Espinosas. Tienen muchas dendritas. Son excitadoras

b) Lisas. No tienen ninguna dendrita. Son inhibidoras.

La mayor densidad de las células estrelladas está alrededor de la capa 4, mientras que las células piramidales se disponen por debajo o por encima de la capa 4. Las células con campos receptivos organizados al modo centro-periferia están próximas a la zona de entrada del núcleo geniculado lateral y en esta zona abundan las células simples. Las células con organización centro-periferia y las células simples son células estrelladas y las células complejas son piramidales.

Algunas células piramidales de las capas 5 y 6 extienden sus dendritas apicales a lo largo de todo el espesor de la corteza. Estas dendritas apicales se extienden mucho más lejos que las dendritas horizontales de esas mismas células. La información fluye fundamentalmente de manera vertical dentro de una región dada de la corteza.

Las células complejas se encuentran fundamentalmente en capas que están por encima y por debajo de la subcapa 4C; es decir, en las capas 2, 3, 5 y 6. Hay diferencias entre las células complejas de cada una de estas capas. Las células complejas de cada capa tienen funciones distintas. Las células piramidales de las diferentes capas de la corteza visual V1 proyectan a diferentes áreas del cerebro. Los mensajes visuales se procesan en paralelo por varias regiones al mismo tiempo y no en serie.

· Desde el punto de vista de la organiza. del procesamiento de la información, el sistema visual tiene, al igual que otros sistemas sensoriales, dos propiedades:
· la convergencia. Este proceso no es homogéneo en toda la retina: la parte central proporciona mayor agudeza visual por lo que hay menor convergencia en esta parte. En la fóvea, donde la agudeza visual es máxima,  hay cierta divergencia.

· la divergencia. Se produce a partir de la retina.

La Transducción en el Sistema Visual.

En la mayoría de los vertebrados, los bastones son mucho más abundantes que los conos.

     La Transducción Visual en los Bastones.

El pigmento visual de los bastones es la rodopsina. Este fotopigmento se almacena en los discos de las membranas del segmento externo de los bastones. Es una proteína. Esta molécula se inserta dentro de los discos membranosos, pero se extiende hacia fuera del disco membranoso donde interactúa con las proteinas G (transduccinas) de los bastones.

La activación de la rodopsina produce cambios conformacionales en su molécula, que le permiten interaccionar con las transduccinas y producir una cascada de reacciones que ponen en funcionamiento mecanismos de segundos mensajeros para iniciar la transmisión de la información visual al cerebro. La rodopsina activada por la iluminación da lugar a lumirrodopsina que posteriormente se convierte a metarrodopsina 1 y ésta se convierte en metarrodopsina 2. La metarrodopsina 2 se convierte en pararrodopsina, que a su vez se desdobla para originar opsina y todo transretinal. 

En este proceso de transformaciones de moléculas la molécula clave es la metarrodopsina 2, es la que activa verdaderamente a la transducina e inicia la serie de reacciones que genera el primer potencial de acción para la transmisión de un impulso nerviosos visual. Puede interactuar con muchas otras moléculas de transducina, amplificando así de forma importante la señal visual. La metarrodopsina 2 se puede inactivar mediante fosforización. Al cabo de un tiempo de haber sido sintetizada se fosforial y cuando esto ocurre queda imposibilitada para poder interactuar con las transduccinas.

La rodopsina y otros pigmentos visuales están formados por un aldehido de la vitamina A,  unido a la proteína llamada opsina. Al aldehido de la vitamina A se la llama también retinal. El retinal puede tener varios isómeros, es decir, su molécula puede adoptar formas. Estos isómeros son la misma molécula, pero con una diferente organización en el espacio. Lo que hace la luz cuando interactúa con la molécula de rodopsina es producir isómeros de retinal. La incidencia de la luz sobre la molécula de rodopsina produce al final una molécula de opsina y otra de todo-trans retinal. Esta molécula de todo-trans retinal se transforma en otra llamada todo-trans vitamina A que en presencia de una enzima isomerasa da lugar a 11-cis vitamina A. A partir de esta molécula se obtiene el 11-cis retinal que en presencia de opsina formará de nuevo la rodopsina.

     La Transducción Visual en los Conos

La visión con luz diurna depende totalmente de los conos. La retina humana tiene tres tipos de conos, conteniendo cada uno de ellos un solo pigmento visual diferente:

· Cono del azul, Cono del verde y Cono del rojo, donde la absorción de los pigmentos de cada color es máxima en el respectivo cono.

La composición química de los pigmentos visuales de los conos es idéntica a la del pigmento rodopsina en los bastones. La diferencia entre la rodopsina y los pigmentos de los conos se basan solamente en las proteínas que constituyen las opsinas. Tras la activación de las transducinas de los conos (moléculas), se producen cambios en los potenciales de membrana de los conos que ligeran glutamato sobre las células bipolares de la retina, lo que da lugar a la generación de potenciales de acción en las células ganglionares.

Procesamiento en las Células Bipolares de la Retina.

En la oscuridad, los fotorreceptores se despolarizan, lo que ocasiona la liberación de mucho glutamato. La luz hiperpolariza a los fotorreceptores y se libera poco glutamato. La > o < cantidad de glutamato es determinante para producir cambios en el potencial de membrana de las células que sinaptan con los fotorreceptores: las células bipolares y las células horizontales.

Las células Bipolares conectan directamente los fotorreceptores con las células ganglionares, mientras que las células Horizontales se encargan de modificar la transmisión de las células Bipolares próximas, debido a su propiedad de transmitir información lateralmente a lo ancho de la capa plexiforme externa.

Al conjunto de fotorreceptorers que mandan información a una célula bipolar se llama campo receptivo de esa célula.

En respuesta a la liberación de glutamato desde los fotorreceptores, se distinguen dos tipos de células bipolares:

· células con campo receptivo de Centro On. Estas responden al glutamato hiperpolarizándose (inhibir)

· células con campo receptivo de Centro Off. Responden al glutamato despolarizándose (excitar).

En la oscuridad, la liberación de mucho glutamato hiperpolariza (inhibe) a las de Centro On, y despolariza (excita) a las de Centro Off. Con luz, la menor cantidad de glutamato despolariza a las de Centro On e hiperpolariza a las de Centro Off. 

En las respuestas de las células bipolares con luz o sin ella, también participan las células horizontales.

Las células bipolares, en su respuesta a la iluminación, tienen una organización centro-periferia antagonista en su campo receptivo. A las despolarizaciones de una célula bipolar cuando la luz incide en el centro de su campo receptivo se le denomina Respuesta On. A las despolarizaciones de las células bipolares cuando hay ausencia de luz en el centro de su campo receptivo, se le denomina Respuesta Off.


Cuadro 22.2     Significado funcional de las conexiones sinápticas en la retina

Las conexiones sinápticas dentro de la retina pueden explicar las propiedades de los campos receptivos de la células con centro On y centro Off, el fenómeno de la oposición centro-periferia y la diferente sensibilidad al movimiento y a la dirección de los estímulos.

Los fotorreceptores hacen sinapsis en cinta con neuronas bipolares y horizontales (22.10). Estas sinapsis se caracterizan por la existencia de una agrupación de vesículas en torno a una zona central en forma de cinta o barra en los terminales de las células fotorreceptoras. Otra característica de los terminales de los fotorreceptores es que están invaginados. Las conexiones sinápticas de los fotorreceptores con dendritas o axones de otras neuronas se hacen dentro de la invaginación. Con frecuencia, se observan hasta tres prolongaciones que entran en una única invaginación del terminal del fotorreceptor (22.10). De las tres prolongaciones que entran, las laterales suelen provenir de células horizontales, mientras que la central suele ser una dendrita de una célula bipolar. Se cree que las tres prolongaciones reciben mensajes simultáneamente del terminal del fotorreceptor. Es bastante común, además, que una de las prolongaciones (o las dos) de las células horizontales haga también a la vez contactos sinápticos convencionales con la prolongación dendrítica de la célula bipolar. Este tipo de conexiones entre el terminal invaginado del fotorreceptor con tres prolongaciones de otras neuronas que a su vez hacen sinapsis entre sí son propias de la capa plexiforme externa de la retina.

En la capa plexiforme interna, se han observado dos tipos de conexiones sinápticas. Las células bipolares suelen mostrar también sinapsis en cinta mientas que las células amacrinas, igual que las células horizontales, hacen sinapsis más convencionales.

Una forma característica de hacer conexiones sinápticas en la capa plexiforme interna consiste en que una célula bipolar haga sinapsis con una célula ganglionar y otra amacrina simultáneamente. Casi todas las células bipolares hacen sinapsis sobre prolongaciones de estas dos neuronas. Las células amacrinas, a su vez, también pueden hacer sinapsis sobre las células ganglionares, al mismo tiempo que recibe el mensaje de la célula bipolar.

Basándose en estos dos modos de recibir la información visual las células ganglionares se distinguen dos tipos de ellas: 1) las que reciben la información directamente de las células bipolares, 

células ganglionares tipo 1; y 2) las que reciben la información a  través de las células amacrinas interpuestas entre las células bipolares y las ganglionares, células ganglionares tipo 2. En este segundo modo de conexión sináptica están implicadas al menos tres sinapsis para transmitir el mensaje a la célula ganglionar, mientras que en las del tipo 1 participan solamente dos.

Las células amacrinas están implicadas en la detección del movimiento y en las respuestas de la retina que son sensibles a los cambios de dirección.

Procesamiento en las Células Ganglionares y Amacrinas de la Retina

Las células ganglionares forman una capa en la parte más interna de la retina, responden cuando llega la luz a una zona particular y relativamente grande de la retina. La frecuencia de descarga de esas células se modifica cuando esa área de la retina se ilumina. Esta región se denomina campo receptivo de la célula ganglionar. Dado que el área de la retina estimulada por la luz es relativamente grande, probablemente muchos fotorreceptores participan en la respuesta de una única célula ganglionar. Los campos receptivos de las células ganglionares se solapan bastante, aunque no completamente. Con esta disposición, cualquier región de la retina está cubierta por muchas y diferentes células ganglionares, cada una de ellas relacionada con un aspecto particular y diferente del campo visual. Este tipo de organización anatómica implica que cualquier fotorreceptor y cualquier célula de la capa nuclear interna contribuye a las respuestas de muchas células ganglionares.

Los campos receptivos de las células ganglionares son capaces de procesar información visual con características espaciales. Este tipo de células ganglionares también se denomina células sensibles al contraste y pueden subdividirse en dos clases células con centro On (activado) y células con centro Off (inactivado) (22.14). Las células sensibles al contraste tienen sus campos receptivos organizados en dos regiones concéntricas consecutivas que funcionan de forma opuesta una a la otra.

Cuando se ilumina la zona central de una célula de centro On con un punto de luz fijo, la célula dispara de forma constante y repetida durante todo el tiempo que llega la iluminación, y su frecuencia depende sólo de la intensidad de la luz. Si se ilumina la zona concéntrica periférica al dentro de la célula centro On, el número de disparos disminuye. Sin embargo, si se mantiene la iluminación en la zona concéntrica periférica y se apaga la luz se observa que las células disparan repetidamente, también de forma mantenida. Si tanto el centro como la zona concéntrica periférica se iluminan simultáneamente , ambas regiones se oponen la una a la otras, la respuesta celular es débil y más bin propia de la activación del centro On. Parece, por tanto, que éstas células responden de forma vigorosa cuando la iluminación se realiza sobre una parte concreta del campo receptivo. Es decir, éstas células responden con claridad a un efecto de distribución de la luz. Además, puesto que tanto el centro como la periferia se comportan de forma antagónica, este tipo de células responden aún mejor cuando existe un máximo contraste entre el centro y la periferia, como cuando por ejemplo hay un punto de luz que ilumina el centro y alrededor hay oscuridad.

Las respuestas en el campo receptivo de las células de centro Off son lo contrario de las de centro On (22.14). La iluminación del centro inhibe la actividad de la célula, mientras que la iluminación de la periferia aumenta sus descarga. Este tipo de células también responden de forma considerablemente mejor si existe un contraste de iluminación entre la periferia y el centro de la célula.

Hay otras células ganglionares que responden a las características temporales de la información visual, se denominan On-Off o también células ganglionares sensibles a la dirección o al movimiento. Las respuestas de estas células no dependen de la localización del punto de luz que estimula el campo receptivo, por lo que su comportamiento es independiente de los aspectos espaciales de la iluminación. Estas células responden de forma similar tanto a un punto oscuro que no se mueve dentro de un campo oscuro. Ya que estas células se activan fundamentalmente por cambios en la iluminación, se considera que responden con mayor facilidad a los aspectos temporales de los estímulos.

En muchas retinas las respuestas propias de centro On o de Off de muchas células ganglionares tienen una sensibilidad diferente al color. Este tipo de células ganglionares se denominan células oponentes al color. Los colores que habitualmente se oponen son rojo-verde y azul-amarillo.
Puede haber una división de la información visual en la retina, de manera que algunas neuronas disparan cuando la iluminación aumenta, mientras que otras neuronas informan de las disminuciones de la luz.

La peculiar organización de los campos receptivos de las células ganglionares sirve también para informar al sistema nervioso central de la distribución de la luz en la retina, especialmente en lo que hace referencia a discontinuidades en la iluminación de los campos receptivos. Generalmente, este tipo de células responden intensamente bien a al iluminación en el centro o bien en la periferia, pero de forma débil cuando la iluminación es difusa. Debido a esta propiedad, estas células ganglionares son muy efectivas en señalar los bordes de la imagen que llegan al campo receptivo. Además de ayudarnos a identificar las áreas terminales de los objetos, las células ganglionares de centro On y centro Off, al tener un antagonismo centro-periferia, nos ayudan a reconocer los objetos independientemente de la iluminación que los rodea. Es decir, no es la intensidad absoluta de la luz que viene de un objeto lo que nos hace identificarlo, sino la intensidad de ese objeto comparado con la intensidad relativa de luz que rodea a ese objeto. De este modo, gracias a las células de centro activado y centro inactivado, nuestro sistema visual puede comparar intensidades de luz sin depender de la iluminación global.

En el caso de las células amacrinas, su función es similar a la de las células horizontales, esto es, modular la transmisión de la información visual a las células ganglionares.

Procesamiento en el Núcleo Geniculado Lateral

Una vez que la información sale de la retina pasa en primer lugar en el núcleo geniculado lateral del tálamo. Las neuronas de este núcleo tiene campos receptivos organizados de una manera muy similar a la de las células ganglionares. Es decir, los campos receptivos de las neuronas del núcleo geniculado lateral están organizados concéntricamente y tienen células centro-On, periferia Off y centro Off, periferia On (22.13). Su respuesta frente a la iluminación ya sea centrada en un punto o difusa es muy similar entre ambos tipos de neuronas, aunque  ligeras diferencias pueden existir en lo que hace referencia a la respuesta de las células del núcleo geniculado lateral ante la iluminación difusa.

Las neuronas del núcleo geniculado lateral también reciben entradas desde la formación reticular y desde la corteza visual, además de desde la retina. Estas entradas se reciben por interneuronas del núcleo geniculado lateral que tienen una función inhibidora sobre las neuronas que proyectan a la corteza visual. Esas interneuronas también reciben axones de la retina así como axones colaterales de las propias neuronas del núcleo geniculado lateral. Este circuito dentro del núcleo geniculado lateral sugiere que antes de la información visual sea transmitida a al corteza visual puede sufrir modificaciones en este núcleo.

Procesamiento en la Corteza Visual

En la corteza visual la información proveniente de la retina sufre un ulterior procesamiento en sus diversas áreas (22.14). Existe una organización muy jerarquizada de los campos receptivos, en el sentido de que algunas células necesitan estímulos relativamente simples para ser activadas, mientras que otras células necesitan estímulos más bien complejos que los activen.

Basándose en las propiedades de sus campos receptivos, se distinguen dos tipos principales de células en la corteza visual: células simples y complejas.

     Células Simples de la Corteza Visual.

Cuando se proyecta sobre la retina un punto de luz fijo, las células simples se activan y sus campos receptivos muestran unas zonas excitadoras e inhibidoras más alargadas de las de otra células citadas hasta ahora, como las bipolares, las horizontales o las ganglionares. Este alargamiento de las zonas de excitación e inhibición es una de sus características definitorias de las células simples. La organización de estos campos receptivos indica que los estímulos que son óptimos para la activación de las células simples no son anillos de luz, sino más bien del tipo de barras alargadas (22.15). En muchas células simples la zona central alargada, ya sea excitadora o inhibidora, está rodeada por una zona simétrica que proporciona una respuesta de polaridad opuesta. Esto es, la periferia de la zona central es su zona antagónica.

Debido a que el campo receptivo es alargado, es muy importante que el estímulo visual tenga una orientación adecuada para que la activación celular sea máxima. La descarga celular es máxima cuando la orientación de la barra de luz estimular se ajuste perfectamente al campo receptivo. Si la orientación cambia, el disparo celular disminuye poco a poco. Esto se debe a dos razones: una, que cuanto menos se ilumina el campo receptivo, menor es la excitación de la zona central o de la periférica y, otra, que a medida que se estimula menos la zona central excitadora, se inhibe más la zona inhibidora que la rodea.

Cada célula simple tiene una orientación característica de su campo receptivo y todas las orientaciones posibles del estímulo visual están presentes en el conjunto global de la población de células simples (22.15).

No todas las células simples tienen una zona central definida como excitadora y una periferia que rodea esa zona central como inhibidora (22.15).

     Células Complejas de la Corteza Visual.

Hay diferentes tipos de células complejas en la corteza visual que están jerárquicamente organizadas en lo que se refiere a las propiedades que deben cumplir los estímulos para poder activarlas. Estas células son las más abundantes en la corteza visual y se localizan no solamente en el área visual primaria (V1) sino también en la V2 y en otras áreas de la corteza. Las células simples están agrupadas en su mayor parte en el área V1.

Las células complejas no se pueden activar mediante la estimulación de puntos fijos de luz que se proyectan a la retina ni tienen tampoco campos receptivos organizados en áreas excitadora o inhibidoras. Este tipo de neuronas se activan de forma significativa mediante el movimiento brusco de un hilo de luz alargado o una barra iluminada que recorre su campo receptivo (22.16).

· Propiedades: 

· 1) Descargar selectivamente en función de la dirección de la luz estimular. Las células complejas pueden responder de forma intensa ante movimientos del estímulo luminoso en una dirección y no responder en absoluto en la otra dirección. A esta propiedad se denomina    selectividad de la dirección.

·  2) Finalización del campo receptivo: Explica que la mayoría de las células corticales responden mucho mejor ante un estímulo que es tan grande como el campo receptivo de la célula. Cuanto más larga sea la barra iluminadora más intensa es la respuesta. Aumentando la luz estimular a partir de un punto, la respuesta de la célula aumenta, pero a partir de otro punto, la respuesta de la célula disminuye. Es decir que, ante la llegada de la imagen, estas células activan o inactivan sus campos receptivos de manera que solamente aquello estímulos que quedan confinados en sus campos receptivos son los que producen respuestas más intensas.

La propiedad de finalización del campo receptivo pueden tenerla también las células simples, pero esta característica es más común en las células complejas de la capa V2 y por eso se piensa que éste tipo de células complejas representan un estadio superior en el análisis de la información visual.

     Interacción Binocular y Percepción de la Profundidad

En la corteza visual la mayoría de las neuronas son binoculares, es decir, reciben entradas desde los dos ojos. También las mayoría de las neuronas corticales, ya sean simples o complejas reciben más entradas desde un ojo que desde el otro. A esta propiedad se denomina dominancia ocular. Aunque haya una interacción binocular en las células de la corteza, éstas deben ser estimuladas del mismo modo. Es decir, ya sean células simples o complejas, son necesarios los mismos parámetro para activarlas en grado máximo, independientemente del ojo que se ha estimulado. Los campos receptivos de los dos ojos están aproximadamente en la misma posición en el campo visual y se precisa la misma orientación del estímulo y la misma dirección del movimiento en ambos ojos para que la activación de las células corticales pueda producirse. Aunque existe el fenómeno de la dominancia ocular, se ha observado también que si ambos ojos se estimulan simultáneamente la respuesta de las células corticales es mucho mayor. Hay un efecto sinergístico de la estimulación de los dos ojos sobre al respuesta de las células corticales.

Este tipo de células complejas, al requerir un alineamiento exacto del objeto estimular, participan en la percepción de la profundidad.

Debido a que los dos ojos que tenemos están ligeramente separados, las imágenes que vemos, estén cerca o lejos, inciden sobre partes ligeramente diferentes de los campos receptivos de los dos ojos. Esta pequeña diferencia en la posición de los objetos que estimulan a los dos ojos es detectada por ciertas células complejas, las células moduladoras de la disparidad, que se cree son también esenciales en la percepción de la profundidad, abundan en el área V2 de la corteza visual.

      Columnas de Dominancia Ocular de la Corteza Visual Primaria.

Dentro de la corteza, las células con esta preferencia ocular no se distribuyen al azar. Las células con preferencia ocular hacia un ojo u otro se organizan en columnas. En la corteza las columnas de dominancia ocular de cada ojo se alternan. Aparecen de forma regular las preferencias de un ojo y de otro de forma alternada. Las columnas se disponen en tiras, a lo largo de la corteza, aunque son entidades independientes.

Por encima y por debajo de la subcapa 4C no se puede distinguir una clara organización columnar, debido a que fuera de la subcapa 4C las células son binoculares.

     Columnas de Orientación en la Corteza Visual Primaria

Otra propiedad que comparten las células simples y complejas de la corteza visual es su preferencia por una orientación determinada. Existe una organización columnar para la preferencia por la orientación de estas células. Dentro de la capa 4C y alrededor de dicha capa, algunas células tienen campos receptivos que están organizados concéntricamente y no muestran una especial preferencia por la orientación del estímulo, pero por encima y por debajo de la capa 4C, todas las células tienen una preferencia por la orientación estimular.

Las columnas de dominancia ocular y las de orientación se disponen formando ángulos entre sí. Se hacen bloques, hipercolumnas, en ellos radican todos los elementos necesarios para analizar mínimamente la información visual. Las hipercolumnas o bloques de corteza tienen en su interior neuronas que responden a entradas de los dos ojos, es decir, hay dos columnas de dominancia ocular y también células que responden a todo tipo de orientación posibles del estímulo. Todo tipo de células simples y complejas están presentes en las hipercolumnas y las neuronas que presentan diferentes grados de binocularidad. Una hipercolumna no es una unidad discreta, sino más bien es una parte de un continuo. Esto quiere decir que el conjunto de hipercolumnas contribuye al análisis total de la información visual.

     Procesamiento de la Visión del Color

Agrupaciones de ciertas neuronas en las capas 2 y 3 responden a la estimulación en color. Esas agrupaciones neuronales o regiones sensibles al color se denominan manchas o estacas, no responden a patrones de dominancia y orientación ocular, sus campos receptivos están organizados concéntricamente y muchas de estas células son oponentes al color.

La mayoría de las células oponentes al color que se encuentran en las manchas de corteza visual primaria son distintas de las células oponentes al color de la retina y del núcleo geniculado lateral. No responden a la luz blanca de ningún tipo, pero lo hacen cuando se presentan pequeños puntos coloreados a la retina. En una célula simple puede producirse un aumento o una disminución de su actividad tanto en el centro como en la periferia, dependiendo solamente de la longitud de onda de la luz empleada. Estas células eran células doblemente oponentes al color, comparadas con las células oponentes al color sencillas de la retina o del núcleo geniculado lateral. El tipo más abundante de célula oponente doble al color tiene un campo receptivo central, que se excita por la luz roja y se inhibe por la luz verde, y una periferia alrededor del campo receptivo, que se inhibe por la luz roja y que se activa por la luz verde. Otros tipos de combinaciones posibles también activan e inhiben estas células.

     Módulos Corticales Visuales.

Las columnas de dominancia ocular y las de orientación se disponen formando ángulos entre sí, de manera que pueden hacerse bloques de corteza, llamados múdulos corticales visuales.

Los módulos corticales visuales son las entidades individuales mínimas capaces de procesar todos los aspectos de las imágenes que llegan a la corteza visual primaria procedente de la retina.


Existen aspectos generales importante que deben ser resaltados:

1- Tanto las células como las vías nerviosas que participan en la transmisión de la información visual procesan separadamente algún aspecto del mensaje visual. Al nivel de las células fotorreceptoras aparece una separación de las características del mensaje captado, que se corresponde con las función On y Off de las dos clases de células bipolares. Esta separación se mantiene a través de todo el sistema visual.

La capa plexiforme externa de la retina regula aspectos espaciales de la imagen recibida, mientras que la capa plexiforme interna lo hace de los aspectos temporales de la señal visual. Estas dos propiedades del estímulo visual son también recogidas y transmitidas más adelante por las células ganglionares a centros superiores del análisis visual. La segregación de los diversos aspectos de la imagen visual se mantienen igualmente en el núcleo geniculado lateral y en la corteza visual primaria (V1). A partir de las áreas visuales corticales V1 y V2, los componentes de la imagen visual que son más específicos, como el color, el movimiento, la forma y la profundidad se analizan separadamente y en áreas corticales separadas. Posiblemente por este procesamiento en paralelo en la corteza obtenemos una visión unificada de lo que percibimos.

2- El sistema visual no está diseñado para realizar valoraciones absolutas, sino más bien para hacer comparaciones. Este aspecto se recoge también desde el principio por la retina, lo cual se refleja en la organización de los campos receptivos de las neuronas bipolares y ganglionares. Es decir, los campos receptivos de muchas neuronas ganglionares y bipolares constan de una organización centro-periferia antagónica o de regiones oponentes al color. No es al intensidad absoluta de la luz que proviene de un objeto lo que le hace aparecer brillante y oscuro, sino que es la intensidad relativa de la luz viviendo del objeto en relación con el ambiente estimular que le rodea, lo que proporciona nuestra percepción de ese objeto. El color que nosotros percibimos de un objeto depende mucho de los colores que rodean a ese objeto. Esta forma de analizar el mundo visual en la retina, haciendo comparaciones, también se proyecta a lo largo de todo el sistema visual.

3- A medida que la información visual va llegando a centros superiores de procesamiento, la imagen es dividida en una serie de componentes que son codificados por células individuales, es decir, que cada neurona responde únicamente a una porción de la información visual (a aquella de la imagen que se ajusta a las características de su campo receptivo.)

4- El movimiento de los estímulos parece ser de gran importancia pare el procesamiento de la información visual en la corteza (si no hay movimiento se dejan de percibir)

La percepción visual, igual que otras percepciones estimulares, es integradora y creativa. En la percepción visual la función de la atención es importante. Gracias a una atención selectiva extraemos y seleccionamos parte de al información de nuestro mundo estimular, que luego integraremos para constituir el mundo percibido.
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