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CAPTITULO 22: LA VISION

Introduccién

El procesamiento de procesamiento de la informacion visual comienza en la
\r‘eﬁncﬂ, en la parte posterior del ojo.

Los Hofor‘r‘ecepforesi son los receptores sensoriales que estdn en la reting,

son células nerviosas que tienen la funcién de transformar la energia luminosa

que recibimos de los objetos en energia herviosa. Las células fotorreceptoras
experimentan cambios bioquimicos similares a los que se producen cuando
llegan neuromoduladores a las neuronas postsindpticas. Es decir, se
desencadena la actuacién de diversas enzimas celulares y moléculas de
segundos mensajeros tras la activacién de una proteina 6. Estos cambios
producen modificaciones del potencial de membrana de los fotorreceptores
que conducen a la generacion de potenciales de accion en otras células de la
retina. Desde la retina, estos potenciales de accién se transmiten a otros
centros nerviosos.

Organizacién General del Sistema Visual

La Retina

Las fases iniciales del procesamiento de la informacién visual tienen lugar en
la retina. La retina estd constituida por tres capas celulares y dos capas
sindpticas o plexiformes, donde se realizan prdcticamente todas las sinapsis
entre sus células.

La disposicion de la retina dentro del ojo permite que los estimulos visuales
se focalicen sobre ella con la minima distorsién dptica. Los diversos
componentes del ojo contribuyen a ello, siendo su funcién el optimizar la
llegada de luz a la retina. Cuando llega la luz, la cornea y el cristalino la
enfocan y tras atravesar el humor vitreo, es absorbida por las células
fotorreceptoras de la retina. (Fig. 22. 1) Estas células se disponen sobre el
epitelio pigmentado, que abarca todo el fondo del ojo; éste contiene grandes
cantidades de melanina cuya funcidn es recoger la luz que las células
retinianas no han podido absorber (lo que impide que haya un reflejo de la
imagen que entra desde el fondo del ojo hacia la retina, lo cual podria
distorsionar la imagen).

La retina, como otras regiones del SNC, procede del tubo neural. El tubo
neural forma dos vesiculas épticas, éstas se invaginan para formar los vasos
opticos. Las células de la pared interna de los vasos Gpticos después se
transforman en retina. Al principio solo existe una capa células en los vasos
opticos, pero con el tiempo se van dividiendo hasta constituir la retina. La luz
tiene que pasar a través de todo el espesor de la retina para poder llegar a los
fotorreceptores. Las capas celulares de la retina mds préximas al cristalino no
tienen mielina y son relativamente transparentes para permitir que la luz
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llegue a las células fotorreceptoras. La retina situada en su punto central

tiene a la [févea], en ella los cuerpos neuronales de las células retinianas se -~

disponen desplazados hacia los laterales de la invaginacién, dejando el paso
libre a la luz para que no haya distorsion. Esta disposicién anatomica facilita la
exposicion a la luz de los fotorreceptores para que ésta llegue con menos

dificultad. En |la [foveola], solo hay células fotorreceptoras en alta

concentracion, lo que hace que en esta zona la agudeza visual sea maxima.
Nuestros ojos se mueven constantemente cuando miramos los objetos para
conseguir una buena proyeccién sobre la févea.

La pupila regula la cantidad de luz que llega a la retina, que a su vez se
controla por misculos inervados por el SNA.

Cuando hay poca luz, la estimulacién simpdtica libera noradrenalina que
produce la concentracién del misculo dilator, lo que hace que la pupila se
agrande.

Cuando la luz es brillante, la estimulacién parasimpdtica libera acetilcolina
que relaja el musculo esfinter y la pupila puede estrecharse.

Las Células Fotorreceptoras: Bastones y Conos
Casi todos los vertebrados tienen dos tipos de células fotorreceptoras
denominadas {conoi (se_activan durante la visién diurna)

e
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(participan en la visién nocturna o con luz tenue), genéricamente llamados
fotorreceptores; éstos no producen potenciales de accion tras su activacion
por el estimulo luminoso. Sus respuestas son cambios en el potencial de
membrana local y graduado, similares a los potenciales postsindpticos de las
interneuronas. En ambos fotorreceptores existen moléculas sensibles a la luz
llamadas [pigmem‘os visualed o fotopigmentos.

y \bas‘roneﬁ

En los Bastones hay un solo pigmento visual y éste es mds sensible a la luz

que los de los conos. Los bastones amplifican la sefial luminosa de los estimulos
mds que los conos. Asi, un dnico quanto de luz o fotdn puede producir una sefial
eléctrica detectable en los bastones. En los Conos hay tres pigmentos
visuales, aunque uno solo en cada cono; su pigmento visual es menos sensible a
la luz que los de los bastones. Los conos amplifican menos que los bastones la
sefial luminosa. Los conos precisan de centenares de fotones sobre un cono
para generar la misma respuesta que los bastones.

En los Bastones el grado de convergencia es mayor, es decir, muchos de ellos
establecen sinapsis sobre una misma célula bipolar, reforzando la sefial
eléctrica producida en la misma. Esta mayor convergencia supone una
limitacién para ganar en resolucién espacial. Los Conos convergen menos y por
ello tienen una mejor resolucién espacial, (solo unos pocos proyectan a cada
célula bipolar), lo que facilita que las variaciones espaciales de la imagen
puedan fransmitirse manteniendo sus diferencias. Los conos estdn
concentrados en la févea, lugar donde la imagen sufre menor distorsion y
donde no hay convergencia: cada célula bipolar recibe entradas de un unico
cono.
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Los Bastones tienen menor resolucion temporal, disparan lentamente; esta
propiedad ayuda a los bastones a detectar bajas iluminaciones, pero les impide
distinguir luces que parpadean a ciertas frecuencias. Los Conos tienen mayor
resolucién temporal, su respuesta es mucho mds rdpida, lo que les permite
detectar mejor los cambios de la iluminacion en el tiempo.

Los Bastones son acromdticos, los bastones realizan mejor cualquier tarea
con luz nocturna u oscura; mientras que los Conos responden de modo distinto
a las longitudes de onda que definen el color, ya que la mayoria de los
organismos poseen diferentes tipos de conos; Responden mejor cualquier
tarea con luz diurna. El diferente funcionamiento de conos y bastones no sélo
se debe a las distintas propiedades de sus células fotorreceptoras sino
también de las conexiones que establecen con las células de la retina. Esas
conexiones constituen dos sistemas funcionales distintos en la retina: el
isotdpico (para los bastones) y el fototdpico (para los conos).

Morfologia de los Bastones y Conos

Los Bastones y los conos son células alargadas con varias partes
diferenciadas denominadas, segmento externo, segmento interno,
region nuclear y terminal sindptico. La forma de los segmentos
externos y el famaiio celular distingue a unos fotorreceptores de
otros. El segmento externo estd formado por muchas invaginaciones de
la membrana celular externa que los rodea. (Fig. 22.2)

En los Bastones, las invaginaciones de las membranas forman una - H

o egmentos
envueltos por la membrana externa. La mayoria de ellos no parecen
tener continuidad entre ellos ni con la membrana externa que los
rodea, excepto en la base del segmento externo. En los Conos, 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 conos estdn incrustados
en altas concentraciones los pigmentos visuales, cuya funcion es la
transmisién de informacion visual. La llegada de luz a los pigmentos
visuales cambia el potencial de la membrana externa que rodea a los
Bastones. El segmento externo esta conectado con el segmento
interno del fotorreceptor mediante una especie de tallo delgado, lugar en el
que se encuentran la mayoria de las mitocondrias, las cuales son necesarias
para producir ATP que mantiene en funcionamiento las bombas iénicas.

Potencial de Membrana de los Fotorreceptores

El potencial de membrana (-30mV y -40mV) de los fotorreceptores en
reposo es menos negativo que el de las neuronas (-60 o -70mV). Si el registro
se hace en presencia de luz, el fotorreceptor se hiperpolariza y el potencial
de membrana se vuelve mds negativo; cuando la luz es muy intensa la
hiperpolarizacién puede llegar a - 60mV. Cuando se mantiene constante la
iluminacién, la diferencia de potencial hiperpolarizante inicial disminuye (se
hace mds positivo) y llegando a un punto, el potencial permanece asintético, los

especie de discos aplanados que estdn apilados unos encima de otrosy — ntemos-

Bastones

Pigmentos visuales

_____Segmentos externos

Pigmentos visuales

Boton terminal
presinaptico
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fotorreceptores se adaptan a la iluminacién. La hiperpolarizacién de la

membrana de los fotorreceptores se debe a que la luz cierra los A B
canales de Sodio (Na"), mientras que en la oscuridad se abren. (Fig. _ il

a0 . N En ausencia de luz i
22.3). El grupo de William Hagin descubrié que al bloquear con (oscuridad)

cianuro la bomba de sodio-potasio se produjo un gran aumento de la
concentracién de iones de sodio en el interior celular en pocos
minutos. Las bombas metabdlicas son importantes para mantener un
adecuado funcionamiento de los fotorreceptores y explica la
abundancia de mitocondrias en el citoplasma de las células
fotorreceptoras.

El hecho de que la luz hiperpolarice y no despolarice los
fotorreceptores es un fendmeno paraddjico. Hay que tener en
cuenta que el estimulo adecuado para los fotorreceptores no es la
presencia de la luz sino su ausencia. Lo que ocurre es que en la
oscuridad los fotorreceptores estdn despolarizados y eso produce
la liberacién de grandes cantidades de neurotransmisor
(glutamato). La mayor o menor liberacion de glutamato condiciona la
hiperpolarizacién o la despolarizacién de otras células de la retina,

J
N\ y\
Hiperpolarizacién.

3 . ’ . 3 . larizacion. . 7
las células bipolares; éstas, despolarizan a las células ganglionares s iieracion del Poca liberacién del
neurotransmisor

neurotransmisor
que son las que producen el primer potencial de accion.

Organizacion Celular y Conexiones de la Retina
La retina esta organizada en tres

capas celulares y dos capas Epitelio pigmentado
SinépﬁCGS (Flg 224) La capa Segmentos externos - Bastones
, . de los conos y los ALy
celular mds distal es la capa bastones
nuclear externa, es la que contiene e
bast
los cuerpos celulares de los i, R
fotorreceptores. La capa media o Capalpuclsaexeina

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 mds
interna  contiene los  cuerpos

Capa plexiforme externa (

/ Células
7 horizontales

Capa nuclear interna Células

bipolares

Células
amacrinas

Capa plexiforme

neuronales de las células ntcona
ganglionares. Entre estas capas
celulares se encuentran las capas Btha N caliing
AT . ganglionares
sindpticas, denominadas  capa

. Fib del i
plexiforme externa y capa e R Bt

plexiforme interna.
La informacién se recibe en los
fotorreceptores de ahi se pasaa la
capa plexiforme externa, en ella se Luz
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realizan conexiones sindpticas entre los terminales de los fotorreceptores, las

células bipolares y las horizontales. Las [células bipolares \son las encargadas

de llevar la sefial visual a las células ganglionares. Las células horizontales |

(prolongaciones a lo ancho de la capa plexiforme externa) pueden participar
en sinapsis de dos células fotorreceptoras al mismo tiempo, o entre dos

células bipolares simultdneamente. Las células amacrinas [de la capa plexiforme

estas células tienen sus prolongaciones a lo ancho de la capa plexiforme |

interna para mediar en las interacciones sindpticas que se producen en esa
capa, bien entre dos células bipolares o bien entre células bipolares y
ganglionares.

Desde la capa plexiforme interna, las células ganglionares transmiten la

informacion a otras partes del SNC porque son las que tienen la capacidad de

disparar potenciales de accion. El resto de las células de la retina responde a
la estimulacion luminosa con cambios de potencial de membrana graduados y
no con potenciales de accién (excepcion de algunas células amacrinas).

Los axones de las células ganglionares discurren por los laterales de la
retina y se agrupan en el disco éptico, para formar el nervio éptico. En esta
zona no hay fotorreceptores, lo cual origina un punto ciego en el campo visual.
Desde la capa plexiforme interna la sefial visual es enviada primero al nicleo
geniculado lateral y posteriormente, a la zona correspondiente de la corteza
visual primaria (Fig. 22.5)

Los axones constituyentes del nervio éptico se dividen en dos grupos en el
quiasma optico. En este punto, los axones de la mitad de la retina mds cerca
de la nariz (llamada hemirretina nasal) atraviesan hacia el lado contrario
(Contralateral). La otra mitad de la retina, la del lado correspondiente de la
cabeza, llamada hemirretina temporal, proyecta sus axones ipsilateralmente
(mismo lado). (Fig. 22.6) Los campos visuales de los dos ojos se solapan
bastante. La informacién proveniente del campo visual derecho se recibe en el
lado izquierdo de cada retina y la informacién proveniente del campo visual es
procesada por el lado contrario del cerebro. Tanto en la corteza visual como
en el ndcleo geniculado lateral, existen representaciones topogrdficas de
ambos semicampos visuales.

Después de pasar por el quiasma éptico, se dice que los axones constituyen

el lfr'acfo optico ](Fig. 22.5). La mayoria de estos axones son los que llegan al -

ndcleo geniculado lateral, pero algunos van a inervar otras regiones como el
coliculo superior (implicado en el movimiento de los ojos) y otros nicleos
encefdlicos. Después del nicleo geniculado lateral, los axones que salen de él
divergen, expandiéndose para llegar a diferentes partes de la corteza,
consituyendo la denominada radiacién éptica. (Figs. 22.5 y 22.6)

Organizacidn del nicleo Geniculado lateral
El nicleo geniculado lateral es un ndcleo taldmico de relevo que esta
dispuesto en capas, igual que la retina. Pueden distinguirse 6 capas distintas
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(Fig. 22.7) Cada capa recibe entradas de la retina de un ojo solamente. Las
capas 1, 4 y 6 reciben entradas de la retina del ojo opuesto (contralateral) y
las capas 2, 3, y 5 reciben entradas desde la retina del ojo que esta en el
mismo lado de la cabeza (ipsilateral). Las entradas que provienen de las dos
retinas de los dos o0jos se mantienen separadas en el nicleo geniculado lateral:
Las células de las capas 1y 2 se denominan capas de células magnocelulareim

son mds grandes que las de las otras capas y también un poco mds oscuras. Las
otras 4 capas se denominan capas parvocelulares. En la parte ventral de cada

una de las capas se distinguen otras neuronas mds pequefias llamadas células

coniocelulares.

Las respuestas ante la estimulacidn visual de las neuronas magnocelulares
son mds transitorias y mds sensibles a los estimulos en movimiento que las
neuronas parvocelulares, ademds proyectan a zonas de la corteza cerebral
distintas. Y es precisamente por eso por lo que el nicleo geniculado lateral
puede estar dividido en capas. Las neuronas parvocelulares mantienen
respuestas durante mds tiempo a la luz y muchas de ellas son células que
participan en el procesamiento del color. Las neuronas coniocelulares reciben
también informacién desde la retina y proyectan hacia la corteza, pero con
funcién menos conocida.

6 capas:
* Las capas 1,4 y 6 entrada CONTRALATERAL de la informacion visual
* Las capas 2,3 y 5 entrada IPSILATERAL de la informacion visual.

Las entradas de las retinas de los 2 ojos se mantienes separadas en el niicleo geniculado lateral:

e Capas de células magnocelulares 1y 2

e  Capas de células parvocelulares 3,4, 5y 6

o En la parte ventral de estas dos son: coniocelulares

e Magnocelulares: Transitorias y sensibles a los estimulos en movimiento. Proyectan sobre zonas de la
corteza

e Parvocelulares: Mantienen respuestas durante mas tiempo muchas participan en el procesamiento del
color.

e  Coniocelulares: reciben informacion desde la retina y proyectan sobre la corteza

Organizacién de la Corteza Visual

Desde el nidcleo geniculado lateral, la informacién visual llega
fundamentalmente a la corteza cerebral llamada corteza visual primaria o V1.
Hay otras dreas de la corteza visual, V2, V3, V4 y V5, qye procesan también
diversos aspectos de la informacion visual (Fig. 22.8).

La corteza visual primaria (V1) esta dividida en seis capas (Fig. 22.9), igual
que la retina y el ndcleo geniculado lateral. Las capas de la corteza tienen
diferentes densidades y no existen células libres interpuestas entre cada una
de las capas celulares. La capa 1 es la mds externa y a ella llegan las
terminaciones dendriticas y axonales de las neuronas situadas en capas mds
internas. Las capas 2 y 3 son dificiles de distinguir y la 4 se divide en otras
tres subcapas (4A, 4B, 4C). La mayoria de las entradas que provienen del
ndcleo geniculado lateral terminan en la 4C. Las entradas provienen de las
capas magnocelulares del ndcleo geniculado lateral proyectan a la parte
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superior de la capa 4C, mientras que las capas parvocelulares proyectan a la
parte inferior de la subcapa 4C. Por debajo de la capa 6 corren las fibras que
salen hacia o entran de otras regiones corticales y subcorticales.

En la corteza visual se distinguen dos tipos principales de células por su
morfologia, hay células piramidales, cuyos axones proyectan a ofras regiones
corticales y subcorticales, y hay células estrelladas, cuyos axones se quedan
dentro de la regién de la corteza (Fig. 22.10). Hay dos tipos de células
estrelladas, las espinosas vy las lisas. Las células estrelladas espinosas tienen
muchas dendritas, son células excitatorias, mientras que las células
estrelladas /isas no tienen dendritas y son células inhibitorias. Las células
piramidales también tienen espinas y son excitatorias. La mayor densidad de
células piramidales se dispone por debajo o por encima de la capa 4, mientras
que en las células estrelladas se encuentra su mayor densidad alrededor de la
capa 4. Por lo que la capa 4 es la mds grande, y es a ella a donde llegan la
mayoria de las proyecciones provenientes del nicleo geniculado lateral.

Algunas células piramidales de las capas 5 y 6 mandan sus proyecciones a lo
largo de toda la corteza. En la regién de la corteza la informacion fluye sobre
todo de manera vertical dentro de una region dada.

Las células de las capas 2 y 3 proyectan a dreas corticales distintas a la
visual y la 5 y 6 a regiones cerebrales como los nicleos del mesencéfalo,
ndcleo geniculado lateral y otras dreas visuales de la corteza. Todo esto
sugiere que los mensajes visuales se procesan en paralelo y no Unicamente en
serie. (Resumen 922 - 923)

Corteza Visual primaria V1: 6 Capas
La capa 1 la mas externa: Llegan terminaciones dendriticas y axonales de las capas mas internas
Capas 2 y 3: Las mas dificiles de distinguir. Proyectan a dreas distintas a la visual
Capa 4: 3 Subcapas: 4A, 4B y 4C
Entrada del nucleo geniculado lateral a 4C
Capas magnocelulares: 4C parte superior
Capas parvocelulares: 4C parte inferior
Tipos de células por su morfologia:
1. Piramidales: proyectan sobre regiones corticales y subcorticales. Tienen espinas y son excitables.
Mas densidad por encima o debajo e la capa 4
2. Estrelladas: cuyos axones quedan dentro de ka region de la corteza.
a. Espinosas: tienen muchas dendritas, son células excitatorias. Densidad alrededor de la capa
4.
b. Lisas: No tienen dendritas. Son células inhibitorias.
Capas 5 y 6: Células piramidales, sus proyecciones por toda la corteza, a regiones cerebrales como nucleos
del mesencéfalo, nticleo geniculado lateral y otras areas visuales.
Los mensajes visuales se procesan en serie y en paralelo

Procesamiento de la Informacién Visual en el Sistema Nervioso

Desde el punto de vista de la organizacién del procesamiento de la
informacion, el sistema visual tiene, al igual que otros sistemas sensoriales,
dos importantes propiedades: la de convergencia y la de divergencia.

El proceso de convergencia no es homogéneo en toda la retina: la parte
central proporciona una mayor agudeza visual que las partes periféricas y por
ello hay un menor grado de convergencia en la parte central de la retina. Es en
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la févea donde la agudeza visual es mdaxima, y es donde incluso se produce un
cierto grado de divergencia. Por cada fotorreceptor de la févea hay al menos
dos células nerviosas ganglionares cuyos axones forman parte del nervio
optico.

A partir de la retina se produce un proceso de divergencia considerable. El
nervio éptico contiene un millon de fibras dpticas, pero se estima que son mil
millones de neuronas corticales visuales las que toman parte en el
procesamiento de la informacion visual.

La Transduccion en el Sistema Visual

Los bastones son mucho mds abundantes que los conos, tienen segmentos
externos mds grandes que los de los conos, lo que posibilita el estudio de la
transduccion. Los mecanismos de fransduccién son muy similares en ambos
fotorreceptores.

La Transduccion Visual en los Bastones

El pigmento visual de los bastones es la r‘odo{psincd. Este fotopigmento se

almacena en los discos de las membranas del segmento externo de los
bastones. Esta molécula se inserta dentro de los discos membranosos, pero
también se extiende hacia fuera de ellos donde, posiblemente interactia con
unas proteinas G de los bastones

.~ Comentario [AL17]: Pigmento
i visual de los bastones.
rombencéfalo embrionario.

i Luz : | Comentario [AL18]: Proteina
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reacciones que genera cambios en 4
el potencial de membrana de los
11-cis vitamina A Opsina Todo trans

bastones, los cuales liberan
glutamato  sobre las  células %
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que son transmitidos a través del nervio dptico a otros centros nerviosos.
Desde el punto de vista de su estructura quimica, la rodospina y los pigmentos
visuales de los conos estdan formados por un aldehido de la vitamina A unido a
una proteina llamada opsina. Al aldehido de la vitamina A se le llama también

retinal

Todo trans W !
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retinal. El retinal puede tener varios isémeros, estos son la misma molécula
pero con una diferente organizacion en el espacio. Lo que hace la luz cuando
interactida con la molécula de rodospina es producir isomeros de retinal; la
incidencia de la luz sobre la molécula de rodospina produce al final una

molécula de jopsing y otra de todo-trans retinal. Esta dltima molécula se

transforma en otras hasta obtenerse 11 -cis retinal, que en presencia de
opsina, formard de nuevo la rodopsina.

La Transduccion Visual en los Conos

La iluminacién prolongada de los bastones provoca hiperpolarizaciones
adicionales en los bastones. La respuesta de luz continuada satura la
respuesta de los bastones, por ello la visién con luz diurna depende totalmente
de los conos. La retina humana tiene 3 tipos de conos, cada uno de ellos
conteniendo un solo pigmento visual diferente. La absorcion de uno de los
pigmentos es mdxima en la region azul del espectro, la del otro, en rango
verde del espectro y la de un tercero, en la zona roja del espectro. La
composicién quimica de los pigmentos visuales de los conos es idéndtica a la
del pigmento rodopsina en los bastones. Los pigmentos de cados estdn
formados también por diversas proteinas opsinas unidas a la molécula 11 -cis
retinal. Las diferencias entre la rodopsina y los pigmentos de los conos se
basan sélo en las proteinas que constituyen las opsinas. Cada gen codifica una
opsina distinta.

Cuando la luz incide sobre los pigmentos visuales del color se producen una
serie de reacciones intermedias que dan lugar a la formacién de todo trans -
retinal y la liberacién de las opsinas. Una molécula similar a la metarropsina 2
es la que activa las transducinas de los conos. Tras la activaciéon de las
transducinas, se producen cambios en los potenciales de membrana de los
conos que liberan glutamato sobre las células bipolares de la retina lo cual, da
lugar a la generacion de potenciales de accion.

Procesamiento de en las Células Bipolares de la Retina

En la oscuridad los fotorreceptores se despolarizan y en ella se liberan
grandes cantidades de glutamato desde el boton terminal de los
fotorreceptores.

En la luz los fotorreceptores se hiperpolarizan, y ello hace que se liberen
menos cantidades de glutamato desde el terminal de los fotorreceptores.

En las células que sinaptan con los fotorreceptores, células bipolares y
horizontales, la mayor o menor presencia de luz es determinante para que se
produzcan cambios en el potencial de membrana.

Las células bipolares se encargan de conectar directamente los
fotorreceptores con las células ganglionares. Las células horizontales, se
encargan de modificar la transmision de las células bipolares préximas,
debido a su propiedad de transmitir informacion lateralmente a lo ancho de la
capa plexiforme externa.

El nidmero de fotorreceptores que inciden sobre una célula bipolar es
diferente dependiendo del tipo de fotorreceptor que sea y de la zona de la

p N
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retina. En el caso de los conos, son muy pocos los que conectan con una célula

bipolar. El [campo r‘ecepﬁvo‘ en el sistema visual es el drea de fotorreceptores

de la retina que cuando es estimulada por la luz o la oscuridad hace que cambio
el potencial de membrana de una célula bipolar. (Fig. 22.12)

En respuesta a la liberacién de glutamato desde los receptores se
distinguen dos tipos de células bipolares: células con campo receptivo de
]cenfro Od y con campo receptivo de [cen'rro Ofﬂ. Las células Bipolares de

Centro On responden al glutamato hiperpolarizdndose, en la oscuridad, |
grandes cantidades de glutamato hacen que las neuronas bipolares de centro
On se hiperpolaricen (inhiban). Ante la presencia de luz se produce una menor

liberacién de glutamato como consecuencia de hiperpolarizacion del
fotorreceptor; esta menor liberacion de glutamato despolariza la célula de
centro On, y los efectos de esta despolarizacién son transmitidos a la célula
ganglionar con la que sinapta.

El comportamiento de las células bipolares de centro Off es justamente el
contrario; ya que responden al glutamato despolarizandose, en la oscuridad,
las grandes cantidades de glutamato hacen que las neuronas bipolares de
centro Off se despolaricen (exciten). Sin embargo ante la presencia de luz se
hiperpolarizan, y los efectos de esta hiperpolarizacién (menor glutamato) son
también transmitidos a las células ganglionares correspondientes. (Fig. 22.13).
En las respuestas de las células bipolares en ausencia y presencia de la luz
también participan las células horizontales y distintos subtipos de receptores
de glutamato en las dos células bipolares (Cuadro 22.2). En el caso de las
células horizontales se cree que en ausencia de luz estas células estdn
inhibiendo a las bipolares de Centro On mediante la liberacién de glicina. En la
presencia de la luz, la menor liberacion de glutamato es “intepretada” como
una inhibicién, de modo que la inhibicién de la actividad inhibidora de la célula
horizontal resulta al final en una despolarizacion de la célula bipolar de centro
On en presencia de luz.

Las respuestas a la iluminacién de las células bipolares muestran una
organizacién centro - periferia antagénica en su campo receptivo (Fig. 22.12 y
22.13). En virtud de este antagonismo, la respuesta de la célula bipolar cuando
la luz incide sobre el centro de su campo receptivo es la contraria de la
respuesta de esa misma célula cuando la luz incide sobre la periferia: si el
cambio en el potencial de membrana cuando se ilumina el centro del campo
receptivo es una despolarizacion, serd una hiperpolarizacién cuando se ilumine
la periferia del campo receptivo. A las despolarizaciones de una célula bipolar
cuando la luz incide en el centro de su campo receptivo se les llama
Respuestas On. Del mismo modo, si se apaga la luz en el centro del campo
receptivo de una célula de centro Off se producen despolarizaciones de la
célula y la iluminaciéon de la periferia con esa sombra producird
hiperpolarizaciones. A las despolarizaciones de las células bipolares cuando
hay ausencia de luz en el centro de su campo receptivo se les llama también
Respuestas Off.

Comentario [AL20]: El 4rea
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Los terminales de los fotorreceptores pueden hacer contactos sindpticos
simultdneamente con células bipolares de Centro On y de Centro Off,
estableciendo asi dos modos de andlisis de la informacién visual que luego se
mantiene y se completa en dreas superiores de procesamiento. El antagonismo
centro - periferia se establece desde el principio en la retina y se mantiene en
centros superiores de andlisis de la sefial visual. Este antagonismo parece ser
resultado de interacciones entre los fotorreceptores, las células bipolares y
las horizontales. (Cuadro 22.2)

Procesamiento en las Células Ganglionares y Amacrinas de la Retina

Las despolarizaciones e hiperpolarizaciones de las células bipolares de
centfro On y centro Off liberan mds o menos glutamato sobre las
correspondientes células ganglionares y amacrinas en la capa plesiforme
interna. La accion del glutamato se traduce en la produccién de potenciales de
accion en las células ganglionares (Cuadro 22.3)

Las células ganglionares estdn en la parte mds interna de la retina (Fig. 22.4)
que es bastante accesible para la implantacion de electrodos de registro.
Dichos registros indican que la frecuencia de descarga de esas células se
modifica cuando se iluminan dreas particulares de la retina. Estas regiones de
la retina son los campos receptivos de las células ganglionares.

El drea de la retina estimulada por la luz es relativamente grande, por lo que
probablemente muchos fotorreceptores participan en la respuesta de una
Unica célula ganglionar. Los campos receptivos de las células ganglionares se
solapan, aunque no completamente; cualquier regién de la retina esta cubierta
por muchas y diferentes células ganglionares.

Existen células ganglionares denominadas células sensibles al contraste y
son aquellas que sus campos receptivos son capaces de procesar informacion
visual que tiene una posicion concreta en el espacio, y pueden subdividirse en
células con campo receptivo centro off y centro on (igual que en las bipolares);
las células sensibles al contraste tienen sus campos receptivos organizados en
dos regiones concéntricas consecutivas que funcionan de forma opuesta la una
a la otra (Fig. 22.14). Cuando se ilumina la zona central del campo receptivo de
una célula de centro on (Fig. 22.14A) con un punto de luz fijo, la célula dispara
de forma constante y repetida durante todo el tiempo que dura la iluminacién.
Si se ilumina una parte de la zona concéntrica periférica al centro de la célula
centro On (Fig. 22.14B) o toda la zona periférica con un anillo de luz (Fig.
22.14C) el numero de disparos disminuye. Si tanto el centro como la zona
concéntrica periférica se iluminan simultdneamente, la respuesta celular es
débil y mds bien propia de un promedio de respuestas entre el centro y la
periferia (Fig. 22.14D). Estas células responden de una forma vigorosa cuando
la iluminacién se realiza sobre una parte concreta del campo receptivo.
Responden con claridad a un efecto de distribucién de la luz en el espacio.
Ademds, tanto el centro como la periferia se comportan de forma antagdnica,
este tipo de células responden aln mejor cuando existe un maximo contraste
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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 de las células de campo receptivo de centro Off son lo
contrario (Fig. 22.14), la iluminacién del centro inhibe la actividad de la célula
(Fig. 22.14E), mientras que la iluminacion de la periferia aumenta su descarga
(Fig. 22.14F). Este tipo de células también responden de forma
considerablemente mejor si existe un contraste de iluminacion entre la
periferiay el centro de la célula.

Hay otras células ganglionares que son sensibles al movimiento del objeto
visual como las células denominadas On - Off o células sensibles a la
direccion o al movimiento, estas células pueden responder de forma
significativa a un punto de luz que se mueve en una direccién concreta, pero no
responden o se inhiben ante el movimiento del mismo punto de luz en la
direccién contraria. Las respuestas de estas células no dependen de la
localizacién del punto de luz que estimula el campo receptivo. Estas células
responden de forma similar tanto a un punto oscuro que se mueve en un fondo
muy iluminado, como a un punto brillante que se mueve dentro de un campo
oscuro. Estas células se activan sobre todo por cambios en la iluminacidn, y por
ello se considera que responden mejor a caracteristicas temporales de los
estimulos.

Otras células ganglionares tienen sensibilidades diferentes para el color, son

las [células oponentes al coloﬂ, en estas células la respuesta de los conos que

mandan informacion a la regidn central del su campo receptivo es diferente de
la respuesta de los conos que envian informacién a la regién periférica de su
campo receptivo. Los colores que normalmente se oponen son rojo - verde y
azul - amarillo.

La funcidn de los campos receptivos de las células ganglionares: Informar al
SNC de la distribucion de /la luz en la retina, en lo que hace referencia a
discontinuidades en la iluminacion de los campos receptivos. Es decir, lo
importante son las diferencias que se establecen en la iluminacion de sus
campos receptivos. Ej.: Las células ganglionares de centro On - Off,
responden bien a la iluminacion en el centro o en la periferia, pero de forma
débil cuando la iluminacién es difusa. Tener un antagonismo centro - periferia
permite reconocer objetos independientemente de la iluminacion que los
rodea. Gracias a estas células, nuestro sistema visual puede comparar
intensidades de luz sin depender de la iluminacion global.

La funcion de las células amacrinas es similar a la de las células horizontales:
Modular la transmision de la informacion visual a las células ganglionares. Sin
embargo algunas de ellas, son capaces de generar potenciales de accion; Se ha
comprobado que responden intensamente tanto a los incrementos como a las
disminuciones de la iluminacion y a estimulos visuales en movimiento; Este tipo
de neuronas son capaces de codificar cambios en el tiempo y en la posicion de
las imdgenes.

( Comentario [AL23]: Célula
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Si se considera en conjunto la funcién de todas las células de la retina en el
proceso de andlisis de la informacion visual pueden realizar al menos dos fases
de procesamiento (Cuadros 22.2 y 22.3): uno, en la capa plexiforme externay
otro, en la capa plexiforme interna. Las células de la capa plexiforme externa
se ocuparian de aspectos relacionados con la posicion de los estimulos visuales
en el campo receptivo, mientras que las de la capa plexiforme interna se
encargarian de aspectos relacionados con cambios en el tiempo de la sefial
luminosa.

Procesamiento en el Nucleo geniculado Lateral

Una vez que la informacién sale de la retina pasa al nicleo geniculado lateral
del tdlamo. Las neuronas de este nicleo tienen campos receptivos organizados
de una forma muy similar a los de las células bipolares y ganglionares. Los
campos receptivos de las neuronas del nlcleo geniculado lateral estdn
organizados concéntricamente y tienen células centro Ony centro Off. Desde
la retina, la informacion que llega al nicleo geniculado lateral proviene de las
diferentes clases de células ganglionares, las cuales proyectan bien a las capas
de las células magnocelulares o bien a las de las parvocelulares, dependiendo
del aspecto de la informacion estimular que se transmita. (Las magnocelulares
reciben sefiales desde las células ganglionares que detectan cambios
temporales en el movimiento de los estimulos; las parvocelulares reciben
entradas de células ganglionares que codifican informacion visual relacionada
con la posicién de los estimulos en el campo receptivo).

Las neuronas del nicleo geniculado lateral también reciben entradas desde
la formacion reticular (relacionada con las funciones de atencién y vigilia) y
una gran cantidad de entradas desde la corteza visual. Todas estas entradas
se reciben por interneuronas del nicleo geniculado lateral que tienen una
funcién inhibidora sobre las neuronas que proyectan a la corteza visual. Estas
interneuronas también reciben axones de la retina, asi como axones
colaterales de las propias neuronas del nicleo geniculado
lateral.

Procesamiento en la Corteza Visual
En la corteza visual se distinguen dos tipos de células,
células simpled y [células complejai los campos receptivos

Posicion del
estimulo en el
campo receptivo

de las células de la corteza tienen una organizacién muy
jerarquizada. (Lo que se conoce se debe a David Hubel y
Torsen Wiesel)

Células Simples de la Corteza Visual

Cuando se proyecta sobre la retina un estimulo fijo de luz,
las células simples se activan y sus campos receptivos
muestran unas zonas que disparan (excitadoras) y otras que
no disparan (inhibidoras) mds alargadas que las de otras
células que procesan informacién visual (como bipolares,

Zona On

Zona Off

Respuesta a la
luz en diferentes

”
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ganglionares y las del nicleo geniculado lateral). La organizacion de estos
campos receptivos implica que los estimulos que son éptimos para la activacion
de las células simples son del tipo de barras alargadas (Fig. 22.15) En muchas
células simples la zona central alargada, ya sea excitadora o inhibidora, estd
rodeada por una zona simétrica que proporciona una respuesta opuesta; las
células corticales simples mantienen el antagonismo Centro - Periferia. Como
el campo receptivo es alargado, es importante que el estimulo visual tenga una
orientacion adecuada para que la activacion celular sea mdxima. Si la
orientacion cambia, el disparo celular disminuye poco a poco. Cada célula
simple tiene una orientacién caracteristica de su campo receptivo y todas las
orientaciones posibles del estimulo visual estdn presentes en el conjunto
global de la poblacién de células simples. No todas las células simples tienen
una zona central definida como excitadora y una periferia como inhibidora.
Hay células simples que tienen la zona excitadora ocupando la mayor parte del
campo receptivo y sélo en un pequefio lateral esta la zona inhibidora. Hay
otras células simples que tienen la zona excitadora ocupando exactamente la
mitad del campo receptivo y la zona inhibidora la otra mitad. Se cree que los
campos receptivos de éstas células son producto de una ordenacion espacial
determinada de los campos receptivos de neuronas del nicleo geniculado
lateral (Fig. 22.17)

Células Complejas de la Corteza Visual

Son el paso siguiente en el procesamiento de la informacién visual. Existen
diferentes tipos de células complejas en la corteza visual que estdn
jerdrquicamente organizadas. Las células complejas son las Campo receptivo
mds abundantes en la corteza visual y se localizan en el drea
VlyenlaV2y en otras dreas de la corteza visual, las células

i { o] o] i Posicion del estimulo Respuesta a la luz en
S|mp|e.j; en su mayoria estdn en el drea V1 de la corteza visual. Fos ke i pdee
Las células complejas no se pueden activar mediante la I CHISHIbEIokS

estimulacion de estimulos fijos de luz que se proyectan a la : | |

retina, ni tienen fampoco campos receptivos organizados en
dreas excitadoras o inhibidoras. Se activan mediante el ‘ ‘

movimiento brusco de un hilo de luz alargado o una barra ! !
iluminada que recorre su campo receptivo. Ej.: si se enciende ‘

o se apaga esa barra de luz sélo se producen respuestas i
débiles o transitorias. Para poder generar una descarga

mantenida en este tipo de células se necesita de un 1l ”
movimiento de la barra desde una orientacion y una posicién
original (Fig. 22.16) Las células complejas tienen unos campos | & | | |

receptivos mds grandes que los de las células simples, lo cual ' AT Il
sugiere que éstos son resultado de entradas provenientes de células simples,
que estdn espacialmente organizadas de una forma caracteristica. (Fig. 22.17)

Propiedades de las células complejas: | comentario [AL26]: Encl
.. o .z . . .y | sistema visual, propiedad que
{Selec’nvudad de la dlr‘ecaod, disparar selectivamente en funcién de la luz -~ | presentan ciertas células corticales

por la que responden solamente si

estimular. Esto es, las células complejas pueden responder de forma intensa A e S —

direccion determinada.
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ante movimientos del estimulo luminoso en una direccion y no responder en
absoluto en la otra direccién.

Finalizacién del campo receptivo por la que la mayoria de las células

corticales responden mucho mejor ante un estimulo que es tan grande como el
campo receptivo de la célula. Ej.: Responderd peor cuando la barra luminosa
sea mds corta que el propio campo receptivo. Estas células son capaces de
mostrar sumacion en sus respuestas; esto es cuanto mas larga sea la barra
iluminadora mds intensa serd 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, aquellos estimulos que
quedan confinados en sus campos receptivos son los que producen respuestas
mds intensas. Esta propiedad también la pueden tener las células simples,
aunque es mds caracteristica en las complejas de la V2.

Interaccion Binocular y Percepcion de la Profundidad

En la corteza visual de los mamiferos, la mayoria de las neuronas son
binoculares; y tienen la propiedad de dominancia ocular, lo que significa que la
mayoria de las neuronas corticales, simples o complejas, reciben mds entradas
de un ojo que desde el otro.

Aunque haya una interaccién binocular en las células de la corteza, éstas
deben ser estimuladas del mismo modo, sean células simples o complejas, ya
que son necesarios los mismos pardmetros para activarlas en grado madximo,
independientemente del ojo que se ha estimulado. Dicho de otro modo, los
campos receptivos de los dos ojos estdn aproximadamente en la misma
posicién en el campo visual y se precisa la misma orientacion del estimulo y la
misma direccién del movimiento en ambos ojos para que la activacion de las
células corticales pueda producirse.

Aunque el estimulo no este perfectamente alineado la mayoria de las
neuronas corticales responden bien, pero algunas células complejas nhecesitan
para activarse que el objeto este fotalmente alineado cuando se presenta
simultdneamente a los dos ojos. Se cree que este tipo de células al requerir un
alineamiento exacto del objeto participan en la percepcion de la profundidad.

Debido a que los dos ojos estdn ligeramente separados, las imdgenes que
vemos inciden sobre partes ligeramente diferentes en los campos receptivos
de los ojos. Esta diferencia detectada por los ojos se debe a las células
moduladoras de la disparidad. Se cree que estas también son importantes en
la percepcion de la profundidad. Son mds abundantes en el drea V2 de la
corteza visual.

Columnas de Dominancia Ocular de la Corteza Visual Primaria

Dentro de la corteza, las células con dominancia ocular no se distribuyen al
azar. Las neuronas con preferencia ocular se organizan en ’columnas de

dominancia oculaﬂ, de Imm de anchura. Las columnas de dominancia ocular de

( Comentario [AL27]: Enel

sistema visual, propiedad de
ciertas células corticales por la que
responden vigorosamente a
aquellos estimulos cuyo tamafio se
ajusta perfectamente a su campo

receptivo.
L

cada ojo se alternan en la corteza, aparecen de forma regular las
preferencias de un ojo y del otro de forma alternada, (patron constante). Las

 Comentario [AL28]: Conjunto |

de células corticales simples y
complejas que responden mejor a
las entradas de informacién visual
provenientes de uno de los ojos y
que se distribuyen perpendicular y
verticalmente a través de las seis

capas de la corteza visual primaria.
L )




FUNDAMENTOS BIOLOGICOS DE LA CONDUCTA
UNED Curso 2005 — 2006 2°Pp

Aitziber Laguardia Lizarraga] 6

columnas, a su vez, se disponen en tiras, a lo ancho de la corteza, aunque son
entidades independientes (complejas en su distribucién).

Columnas de Orientacion en la Corteza Visual Primaria

Otra propiedad que comparten las células simples y las células complejas es
su preferencia por una orientacién determinada de los estimulos en su campo
receptivo. Existe una organizacién columnar para la preferencia por la

orientacion de los estimulos, son las [columnas de orientacién, cuyo patrén de -

distribucién es mas complejo que el de las columnas de dominancia, también
estdn dispuestas en tiras.

Dentro de cada columna de orientacién las células simples y complejas tienen
la misma preferencia por la orientacién de los estimulos en un dngulo
determinado. Si aplicamos un electrodo de registro en la columna de
orientacion adyacente a una dada, puede comprobarse que las células
responden ordenadamente a los dngulos de rotacién de 180 grados y que ello
se completa en un drea de la corteza de Imm de anchura. Hubel y Wiesel

denominaron [hiper'columna\ al conjunto de columnas de orientacion que cubren

Comentario [AL29]: Conjunto
de células corticales simples y
complejas que responden mejor a
una orientacion dada de los
estimulos visuales de su campo
receptivo y que se distribuyen
perpendicular y verticalmente a
través de las seis capas de la

corteza visual primaria.
L

todos los dngulos posibles de orientacion de un estimulo dado. (Fig. 22.18)
Procesamiento del Color
En determinadas zonas del drea V1 se pudo identificar una serie de
agrupaciones de ciertas neuronas corticales que respondian a la estimulacion

del color; son las [es'racai o manchas. Se disponen exactamente alineadas con -~

[ comentario [AL30]: Agrupaci

6n formada por una columna de
orientacion, otra de dominancia
ocular y varias estacas que se
distribuye perpendicular y
verticalmente a través de las seis

capas de la corteza visual primaria.
{

las columnas de dominancia ocular a través de todas las capas de la corteza.
(Fig. 22.18)

Muchas de las células de las estacas son oponentes al color y la mayoria son
distintas de las células oponentes al color de la retina y del nicleo geniculado
lateral. Las células de las estacas son células doblemente oponentes al color,
éstas no responden a la luz blanca como las células oponentes al color de la
retina y el ndcleo geniculado lateral. El tipo mds abundante de célula doble
oponente 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 se activa por la luz verde, también
hay otras combinaciones azul - amarillo que activan e inhiben estas células.

Modulos Corticales Visuales

Se les llama ’médulos corticales \a los bloques de la corteza que contienen

( Comentario [AL31]: Enel

sistema visual, conjunto de células
corticales caracterizadas por tener
altos niveles de la enzima
citocromooxidasa. Se encargan de
procesar la vision en color y se
distribuyen perpendicular y
verticalmente a través de las seis
capas de la corteza visual primaria.
Son constituyentes de las

hipercolumnas.
L

todos los elementos neurales necesarios para el procesamiento de la
informacion visual procedente de la retina; estos bloques se forman por la
disposicién en dngulos existente entre las columnas de dominancia ocular y las
de orientacién. (Fig. 22.18).

Las células corticales que constituyen los mdodulos corticales procesarian
informacion proveniente de campos receptivos adyacentes de la retina que se
complementan, de modo que formarian una agregacién del campo receptivo que
seria compartido por todas las neuronas del modulo. Este campo receptivo
agregado procesaria informacién procedente de la misma region de la retina.
Todos los estimulos como forma, orientacién, color, binocularidad,

( Comentario [AL32]: Unidad

minima de la corteza necesaria y
suficiente para el procesamiento de

la informacién visual.
L
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profundidad, etc. recibidos en una zona particular de la retina serian
procesados en un médulo concreto. En otro médulo contiguo, otra zona de la
retina, sin que haya solapamiento de esos campos receptivos agregados. Cada
maddulo es igual a otro en la organizacién de su estructura celular, aferencias y
eferencias, y modo de andlisis de la informacién que reciben. (Resumen Pdg.
943)

La Percepcién Visual

La percepcion visual es una actividad integradora y creativa, aunque se
desconoce como se realiza esta actividad. Si consideramos en conjunto el
fenémeno del procesamiento de la informacién visual podemos resaltar los
siguientes aspectos:

1. A medida que la informacién visual va llegando a centros superiores de
procesamiento, la imagen es dividida en una serie de componentes que
son codificados por células individuales. Cada neurona responde sélo a
una porcidn de la informacidn visual. Asi por ejemplo, cuando analizamos
las caracteristicas de las células que procesan informacion visual
observamos que en cada nivel son precisos estimulos mds especificos y
elaborados para que las neuronas sean adecuadamente activadas. En la
retina y en el nicleo geniculado lateral las neuronas pueden responder
de forma vigorosa ante ciertas posiciones de puntos y anillos luminosos.
En la corteza visual sin embargo, las células simples requieren de
orientaciones adecuadas de los estimulos luminosos y las células
complejas necesitan no sélo de una orientacidn precisa, sino también de
movimientos de la luz en una direccién concreta para que se disparen con
frecuencias apreciables.

2. Tanto las células como las vias nerviosas que participan en la transmisién
de la informacién procesan separadamente alglin aspecto del mensaje
visual. La segregacién de los diversos aspectos de la imagen visual se
mantiene igualmente en el nicleo geniculado lateral y en la corteza visual
primaria. A partir de las dreas visuales corticales V1 y V2, los
componentes de la imagen visual son mds especificos, como el color, el
movimiento, la forma, y la profundidad, se analizan también en dreas
corticales separadas. Se ha comprobado que prosigue en otras dreas
corticales el proceso de andlisis de la imagen visual que se inicia en el
drea V1. Hay muchas distintas dreas de andlisis de los diversos aspectos
de la informacion visual.

3. El sistema visual no estd disefiado para realizar valoraciones absolutas,
sino mds bien para hacer comparaciones. Esta caracteristica se recoge
desde el principio por la retina, lo cual refleja la organizacién de los
campos receptivos en neuronas ganglionares y bipolares. Es /a intensidad
relativa de la /uz viniendo del objeto en relacion con el ambiente
estimular que lo rodea lo que permite la percepcion de ese objeto.
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Igualmente, el color que nosotros percibimos de un objeto depende
mucho de los colores que lo rodean. Esta forma de analizar el mundo
visual en la retina, haciendo comparaciones, también se mantiene en todo
el sistema visual.

4. El movimiento de los estimulos es de gran importancia para el
procesamiento de la informacion visual en la corteza. Aunque la mayoria
de las células simples se activan por hijos fijos de luz, se ha comprobado
que si las imdgenes fueran perfectamente fijas al cabo de poco tiempo
no se percibirian. Para poder ver los objetos necesitamos mover la
imagen o los ojos periddicamente en la retina. Eso nos ayuda a focalizar
las imdgenes sobre la févea. Los movimientos rdpidos de los ojos se
denominan sacddicos y pueden ser grandes y pequefios. Los movimientos
sacddicos grandes nos permiten tener una idea general del objeto que
estamos observando, mientras que los movimientos sacddicos pequefios o
microsdcadicos hacen que la imagen se mueva sobre la retina.

5. En la percepcion visual la funcion de atencidn es importante. Gracias a
una atencién selectiva extraemos y seleccionamos parte de la
informacion de nuestro mundo estimular. La participacion de los lébulos
parietal y temporal es decisiva en el andlisis final de la informacion
visual. (Resumen 946)



