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FISIOLOGIA DE LA VISION

a visién permite establecer una representa-
cién interna del mundo exterior, que nos
permite localizar, reconocer e interactuar

con el ambiente a través de proce-
sOs cognitivos o actos motores especificos. Se
trata de un proceso rapido, ya que en menos
de 100 milisegundos (la décima parte de un se-
gundo) podemos realizar una comparacién en-
tre dos objetos para tomar una decisiéon. En
efecto, visién y accién estdin muy a menudo
asociadas, como ocurre cuando sujetamos o
manipulamos objetos guiados por nuestros ojos.
Los objetos se caracterizan por atributos como
forma, textura, color, relieve y por su movi-
miento. Estas caracteristicas se perciben por el
cerebro gracias a la transformacién, en las cé-
lulas receptoras de la retina, de un tipo de ener-
gia electromagnética, la luz, en otra, la elec-
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Cudles y cOmo se orgquestan las areas del cere-
bro que intervienen en la percepcion visual de
caracteristicas tales como forma, color, movi-
miento y profundidad, son algunos de los as-
pectos que en este articulo se tocan.

Carlos Acuna

troquimica, mediante un proceso denominado transduccion.
Este proceso es fundamental, ya que gracias a él el cerebro in-
terpreta las sefiales luminosas y reconstruye las imdgenes. Las
vias visuales procesan diferentes atributos de las imagenes,
pero también ejecutan operaciones con las representaciones de
esos atributos.

LA PERCEPCION VISUAL

Mediante la visién percibimos el mundo como algo permanen-
te, sin interrupciones apreciables. En realidad, esta percepcion
de la constancia del mundo visual es una ilusiéon. Un ejem-
plo de lo que ocurre con el sistema somestésico (tacto y pre-
sién) es ilustrativo de este hecho. Percibimos la ropa tocando
la piel, pero esta percepcion se desvanece cuando esos estimu-
los se mantienen constantes durante un tiempo. En efecto, de-
bido a un mecanismo general de los receptores llamado adapta-
cién, la percepcién de que llevamos ropa encima de la piel no
es continua. Todos lo receptores se adaptan, incluso los de la
visién. Sabemos que si los ojos permaneciesen estdticos, las



imdgenes se desvanecerian de la percepcién debido al proceso
de adaptacién sensorial. Si esto no ocurre es porque continua-
mente se producen movimientos que desplazan los ojos a través
de la escena visual y de esta manera reactivan a los receptores
y mantienen la percepcién. Esto es lo que ocurre cuando, al
moverse la ropa sobre la piel, se percibe otra vez esa zona de

nuestro cuerpo.

LA LUZ

La luz consiste en pequefios paquetes de energfa llamados foto-
nes, que se comportan como ondas o como particulas. En ge-
neral, a los fisi6logos nos interesa la conducta de los fotones
como particulas, excepto cuando nos referimos al color, en que
también nos interesaran sus propiedades como ondas. Los foto-
nes viajan desde la fuente que los emite hasta que golpean la
superficie de un objeto. Las superficies producen un cambio
radical en la conducta de los fotones que las golpean, y estos
cambios son los que proporcionan a nuestra visién informacién
sobre esas superficies.

¢ QUE INFORMACION LLEGA A LA RETINA?

La proyeccién de los objetos sobre la retina se realiza de mane-
ra equivalente a como sucede en una cdmara fotogréfica. Pero
mas alld de la retina, los dos procesos son diferentes. Las im4-
genes en la retina tienen solamente dos dimensiones espacia-
les, en vez de tres. Esto quiere decir que se ha perdido informa-
cién espacial al ir de imdgenes reales en tres dimensiones a la
imagen en dos dimensiones del ojo. Se ha perdido la informa-
cién de la profundidad; es decir, la distancia desde el punto
focal del ojo del observador a la localizacién de la supetficie
que reflejé la luz hacia el ojo. Para percibir el mundo en tres di-
mensiones, debe recobrarse esta informacién a partir de las dos
dimensiones espaciales de la imagen 6ptica.

Pero hay ademds otro problema: ;cémo a partir de las ima-
genes 6pticas de las escenas se consigue el conocimiento de los
objetos que las han originado? Por ejemplo, un segmento de
recta proyectado sobre la retina puede ser debido a la proyec-
cién de un nimero infinito de segmentos en el ambiente; por
cada imagen en dos dimensiones en la retina, hay en el am-
biente infinitas im4genes distintas en tres dimensiones que pu-
dieron originarla. Esto es debido a que este problema, llamado
de dptica inversa, estd poco especificado por los datos sensoria-
les en la imagen. No hay forma de resolver este problema, y és-
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ta es la razén por la que la percepcién visual
es tan compleja.

;Por qué percibimos entonces en tres di-
mensiones! Probablemente porque el cerebro
hace una serie de suposiciones plausibles acerca
de la naturaleza del ambiente y las condiciones
en que vemos. Estas suposiciones constrifien
el problema de éptica inversa lo suficiente-
mente como para que, la mayoria de las veces,
se solucione de forma correcta. La vision es un
proceso heuristico, en el que se hacen infe-
rencias de las condiciones ambientales mds
probables que pudieran producir las imagenes.
Estas inferencias no siempre son vélidas, por
lo que en ciertas ocasiones producirdn conclu-
siones erréneas, como ocurre con las ilusiones
6pticas. Pero en la mayorfa de las situacio-
nes cotidianas, esas suposiciones son acerta-
das, lo que hace que nuestra visién sea muy
confiable.

LA RETINA: TRANSDUCCION
DE LAS SENALES

Lo primero que ocurre en la retina es el proce-
so de transduccion de las sefiales. La retina es
una estructura compleja formada por varios ti-
pos de células distribuidas en cinco capas: la
nuclear externa, la nuclear interna, y la capa
de las células ganglionares, separadas cada una
por las dos capas llamadas plexiformes, exter-
na e interna. En la primera capa celular se en-
cuentran las células receptoras de luz, o foto-
rreceptores, situados en la parte mds posterior
de la retina, y en la dltima capa se hallan las
células ganglionares, de las que salen prolon-
gaciones (los axones) que corren por la parte
més anterior de la retina y la atraviesan de de-
lante hacia atrds, para formar el nervio 6ptico.
La zona de la retina por donde se introducen
los axones como en un sumidero es el disco 6p-
tico, y no tiene receptores, por lo que no pode-
mos ver con esa zona (aunque no por ello per-
cibamos un punto ciego en nuestra visién)

(Figura 1).
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Hay dos tipos de fotorreceptores: conos y
bastones. Su actividad es intensa cuando hay
poca intensidad de luz, y débil cuando hay mu-
cha. Los conos y bastones tienen formas, pro-

- ™, piedades y conexiones diferentes que explican
@k sus funciones. Los conos son muy abundantes
'-;--i-. 2 ":J‘ : en la févea (el punto de la retina donde nuestra
v .‘_';': & 3 visién es mds nitida) y su nimero disminuye
TFi * ) hacia las zonas m4s periféricas de la retina. Los

i .“.-_t"",;. ) conos tienden a tener relaciones uno a uno con

I milly el nervio 6ptico, mientras que muchos basto-
nes convergen en una tnica fibra nerviosa. Los

o - conos, debido a su baja sensibilidad y a que ne-
- cesitan més luz para activarse, sirven para la vi-

Figura 1. En la figura se muestran algunas de las es-
tructuras que conforman el ojo humano: (I) esclerética,
(II) coroides, (III) retina, (IV) fovea, (V) cornea, (VI)
iris, (VII) cristalino. La retina estd compuesta de célu-
las (1, 3, 5, 6) y fibras (2, 4) que se organizan en ca-
pas denominadas: de células ganglionares (1), plexifor-
me externa (2), nuclear externa (3), plexiforme interna
(4), nuclear interna (5) y de células fotorreceptoras (6).
La informacion luminosa captada por los fotorrecepto-
res, localizados sobre un epitelio pigmentario ubicado
en la parte més profunda de la retina (7), en contacto
con la coroides ( II, 8), se procesa a su paso por las dis-
tintas capas de la retina y es enviada por las células
ganglionares al cerebro. Notese que las fibras de las cé-
lulas ganglionares confluyen en el disco 6ptico o fovea
(IV) y forman el nervio 6ptico.
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si6n diurna; tienen una alta agudeza y propor-

cionan una buena definicién de los cambios
rdpidos de la imagen visual, tanto en el espacio como en el
tiempo. Los conos tienen tres tipos de pigmentos sensibles a di-
ferentes longitudes de onda de la luz (colores); las diferencias
forman las bases de nuestra visién en color.

Los bastones estan distribuidos por toda la retina, pero fal-
tan en la févea. Son mucho m4s sensibles que los conos, ya que
un dnico fotén puede provocar una respuesta. Por ello, ampli-
fican enormemente la sefial, pero se saturan con la luz diurna.
En comparacién con los conos, tienen una respuesta mas lenta
y un tiempo de integracion largo. Otra diferencia ente conos y
bastones es que los bastones son acromdticos: todos los basto-
nes tienen un mismo pigmento, muy abundante, pero que no
permite distinguir entre colores.

Estas diferencias entre conos y bastones explican que la ma-
yor agudeza visual y la visién en color estén localizadas en la f6-
vea. La agudeza visual a unos 6 a 7 grados de excentricidad de
la févea es de una décima parte de la agudeza en el centro de la
mirada; por eso la visién periférica es mas borrosa. Cuando que-
remos explorar el detalle de los objetos, su textura y color, ne-
cesitamos niveles de iluminacién altos, y recurrimos a la févea.
En ambientes de poca luz, la visién en color es muy pobre o
estd ausente, y la agudeza visual disminuye; en estas circunstan-
cias no estamos viendo con la févea sino con la retina periférica.
Las neuronas que construyen la representacién mental de lo que
ve la févea son mucho mds numerosas que las de la periferia, tan-
to en la retina como en la corteza visual, por lo que la resolucién
espacial del sistema visual disminuye al alejarnos de la févea.

Los fotorreceptores descomponen la imagen en unos 125
millones de puntos, tantos como fotorreceptores hay, con una



frecuencia de cien imdgenes por segundo. Suponemos que este
primer paso, en el que los fotorreceptores miden la cantidad de
luz que reciben, proporciona una reproduccién bastante fiel
de la imagen que cae sobre la retina. Si el cerebro tuviese que
procesar continuamente esta informacién punto a punto, el pro-
ceso serfa muy lento; por ello, lo que ocurre en el paso siguien-
te es que las células ganglionares de la retina miden las diferen-
cias de luminosidad, es decir el contraste. Esta transformacién

acelera el proceso de analisis de la imagen.

LA ACTIVACION DE LAS CELULAS
GANGLIONARES DE LA RETINA

Los fotorreceptores estdn conectados a otras células, formando
una linea de conexiones que va desde la retina a la estructura
cerebral llamada nicleo geniclado lateral dorsal, y de ahf a la
corteza visual primaria. Todas las células conectadas entre sf se
activan cuando la luz que viene de una zona del mundo que nos
rodea (el campo visual) incide en una parte de la retina. Esa
zona del campo visual es el campo receptor de las células, de ma-
nera que en cada estructura de la via visual hay un mapa topo-
grafico del campo visual, con una correspondencia topografica
entre los puntos del campo visual y los de la retina, el nicleo
geniculado lateral dorsal y la corteza visual.

Las llamadas células retinianas ganglionares, las mds super-
ficiales en la retina, se activan cuando su campo receptor se ilu-
mina. Esta activacién consiste en la produccién de sefiales
eléctricas llamadas potenciales de accién, que se transmiten a
través de los axones por el nervio éptico al niicleo geniculado
lateral dorsal. Los campos receptores de las células ganglionares
tienen forma circular, formados por una zona central y otra pe-
riférica, y miden el contraste de una zona que abarca unos dos
o tres fotorreceptores. El centro y la periferia de los campos re-
ceptores son antagénicos: al iluminar el centro, la célula se ac-
tiva (respuesta on); pero si se ilumina la periferia, la célula no
responde, se inhibe (respuesta off). El aspecto general impor-
tante es que esta organizacion indica que lo que activa a las neu-
ronas es el contraste, la diferencia de iluminacién entre una y otra
zona del campo receptor. Esto es lo que le interesa al cerebro.
Cuanto mayor sea el contraste entre el centro y la periferia del
campo receptor, mayor es la respuesta. El mismo comporta-
miento ocurre para el color: lo que activa a las neuronas es el
contraste de color entre una zona y otra del campo receptor.

Este comportamiento es general en el sistema nervioso; al
tocar una zona de la piel, se detecta el borde de la zona que se
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toca. Esta estructura de los campos receptores
permite ahorrar tiempo en el procesamiento
de las imdgenes: al mirar a una pared de color
uniforme, excepto por una mancha en el cen-
tro, las dnicas células que responderdn seran
las de un campo receptor centro-off-periferia-
on que estén centrados en esa mancha. Otra
ventaja de la organizacién centro-periferia de
los campos receptores es que contribuyen a
mantener la constancia de la visién indepen-
dientemente de la cantidad de luz total, de-
bido a que la activacién de los receptores es
siempre proporcional a la cantidad de luz. La
convergencia de los 125 millones de fotorre-
ceptores sobre un millén de células gangliona-
res es uno de los mecanismos mediante los que
se reduce la carga de procesamiento de las
imagenes por la retina. Pero la convergencia
es mayor en la periferia de la retina y minima
en la févea, donde un milimetro cuadrado tie-
ne una resolucién espacial mucho mayor que
el de la retina periférica. Esta es una de las ra-
zones por las que identificamos con facilidad
las imdgenes situadas en la févea, pero no po-
demos reconocer las que estdn en la retina
periférica.

En la retina de los primates del viejo mun-
do, y en la del hombre, las células gangliona-
res mds abundantes (alrededor de un millén)
son las P, llamadas asf porque se conectan con
las células denominadas, por su tamafio pe-

quefio, parvocelulares (P) del nicleo genicu-
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lado lateral. Otro tipo de células gangliona-
res, las M, menos numerosas (unas cien mil), se
conectan con las llamadas células magnocelu-
lares (grandes, M) del nicleo geniculado. Un
tercer tipo de células ganglionares (unas cien
mil) se conectan a las ldminas intermedias del
ntcleo geniculado, donde hay unas células pe-
quefias llamadas K (koniocelulares). Los cam-
pos receptores de las células P son mds peque-
fios que los de las M, y sus axones tienen una
velocidad de conduccién menor. Las células
ganglionares M tienen respuestas transitorias a
los estimulos, mientras que las de las células P
se mantienen mas tiempo. Algunas células P,
pero no las M, responden al color. Finalmen-
te, las M son ma4s sensibles al bajo contraste
y a los estimulos acromdticos (sin color), asf
como al movimiento. Estas propiedades de las
células ganglionares M, especialmente su gran
sensibilidad a los contrastes bajos, indican que
la via de las células M es importante para la
deteccién de la forma de los objetos y su mo-

vimiento.

LA RETINA'Y EL COLOR

Los fotorreceptores del humano y de los pri-
mates del viejo mundo tienen diferente sensi-
bilidad espectral. El pigmento de los bastones

La luz blanca esta formada
por la combinacion
de todas las longitudes
de onda
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es acromético, la mdxima absorcién de luz ocurre en la longi-
tud de onda de 498 nanémetros (millonésimas de milimetro)
del espectro electromagnético. Hay tres tipos de conos, cada
uno con una maxima absorcién en una longitud de onda deter-
minada; un tipo de conos absorbe de manera méxima la luz
de 420 nanémetros (onda corta), por lo que se denominan S
(short) y corresponden a la zona del espectro que percibimos de
color azul; los conos M (medium) lo hacen en la longitud de on-
da media (530 nanémetros) y corresponden a la zona verde, y
los conos L (long) absorben de manera éptima en la longitud de
onda larga (560 nanémetros), y corresponden a la zona roja del
espectro electromagnético. Los maximos de absorcién de los
tres tipos de conos se superponen, de manera que una longitud
de onda determinada, por ejemplo 550 nanémetros activard a
los conos M y L, y mucho menos a los S. Los pigmentos de los
fotorreceptores no absorben la luz dnicamente en la zona del
espectro de su absorcién médxima; pueden hacerlo en un inter-
valo amplio del espectro electromagnético, entre 400 y 700 na-
németros. La absorcién méxima de la luz por parte de los bas-
tones ocurre en los 469 nandémetros, y esta longitud de onda
activard también a los tres tipos de conos, aunque con intensi-
dades diferentes. Pero los bastones no contribuyen, al menos
directamente, a la visién en color.

;Por qué son necesarios tres tipos de conos para la visién en
color? Los conos se activan por un amplio intervalo de longitu-
des de onda, aunque absorban una frecuencia de manera 6pti-
ma. La respuesta de un cono cuando absorbe un fotén es inde-
pendiente de la longitud de onda del fotén (la diferencia es que
absorbe mas fotones a la longitud de onda del espectro en la
que es més sensible). Por lo tanto, con un cono solo, por ejem-
plo el M, no se podria distinguir la diferencia entre una longi-
tud de onda de 530 nanémetros, la 6ptima para estos receptores,
y una luz m4s intensa pero cuya frecuencia no fuera la éptima
(por ejemplo, de mayor longitud de onda). Necesitamos com-
parar respuestas neuronales para diferentes frecuencias y para
ello necesitamos mas de un tipo de cono. Con solamente dos
clases de conos, por ejemplo los M y los L, que tienen sensibi-
lidades espectrales que se superponen, podriamos determinar la
longitud de onda que activa a los dos conos comparando las
respuestas neurales; si la longitud de onda es m4s corta, el cono
M se activard mejor que el L. Pero con solamente dos tipos de
conos, no podemos distinguir colores; solamente distinguirfa-
mos variaciones en intensidad monocromatica. Esto se debe
a que la luz blanca estd formada por la combinacién de todas
las longitudes de onda, y con dos conos cualquier longitud de



onda monocromdtica que esté en la misma proporcién en la que
se incrementa la luz blanca serd indistinguible del color blanco.
Esta situacién ocurre en un tipo de ceguera al color en la que al
enfermo le falta uno de los tres tipos de cono, y siempre hay un
color (en realidad una longitud de onda) que no puede distin-
guir del blanco. Con tres tipos de conos, estas restricciones de-
saparecen y tenemos una visién normal en color. Los bastones
no contribuyen a la visién en color porque la falta de conexio-
nes entre ellos y los conos impide que se resten las sefiales de
ambos tipos de fotorreceptores, como puede mostrarse mediante
un experimento sencillo. Al disminuir la intensidad de la luz de
una habitacién, la percepcién de los colores va disminuyendo
debido a que la baja intensidad de luz no activa a los conos, que
se encuentran en la févea, pero activa a los bastones mucho més
sensibles, pero incapaces de distinguir los colores.

Los campos receptores de las células de la retina, al estar or-
ganizados en un centro y una periferia antagénicos, permiten
distinguir entre longitudes de onda. Cuando una luz de una de-
terminada longitud de onda, por ejemplo M (verde) excita a los
conos M y L, la distincién se hace porque la luz activa maés
intensamente a los conos M que a los L. Hay dos clases de cé-
lulas P antagénicas, y cada una recibe sefiales antagénicas
de conos sensibles a las longitudes de onda L y M: las P rojo-
verde (rojo menos verde) las mds numerosas, y las P azul-ama-
rilla (azul menos amarilla; el amarillo se forma por la adicién de
sefiales provenientes de los conos L y M). Al estar solamente
un cono, M o L, conectado con una célula bipolar, y ésta con una
ganglionar P, el centro del campo receptor es muy pequefio, y
es M o L. La periferia del campo receptor serd antagénico, L o
M, aunque existe cierta controversia sobre este punto. Como
consecuencia, cuando dos conos, L y M, se activan, provocan
respuestas antagénicas en el centro y en la periferia de las célu-
las P de la retina y del nicleo geniculado, lo que hace que es-
tas células sean selectivas al color.

Filtrado y modulacion de la informaciéon

Los axones procedentes de las células de la retina terminan en
el nicleo geniculado lateral dorsal (Figura 2), donde existe un
mapa topogrifico ordenado: una representacién punto a punto
de la retina. Los 20 grados centrales de la retina, que corres-
ponden a la zona de mayor agudeza visual, ocupan casi 70 por
ciento del volumen del nicleo geniculado. Esta magnificaciéon
de las zonas mds centrales de la retina con respecto a las més
periféricas indica que hay muchas mas neuronas dedicadas a
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Figura 2. Microfotografia de un corte histologico del
Nicleo Geniculado Lateral de un Macaca Nemestrina.
Esta formado por seis capas superpuestas, las dos mas
ventrales, 1y 2 (a la izquierda de la figura) estan for-
madas por células grandes (Magnocelulares) y las cua-
tro restantes, 3 a 6, por células pequefias (Parvoce-
lulares) que dan nombre a las vias M y P. Cada retina
envia proyecciones a un ojo, de tal manera que de la
capa 6 a la 1 las proyecciones proceden del ojo con-
traletral, ipsilateral, contralateral, ipsilateral, ipsilate-
ral, y contralateral, respectivamente. Las neuronas del
geniculado no reciben informacion de los dos ojos si-
multdneamente.

explorar las zonas centrales de la retina, las de
mayor agudeza visual. (De manera similar, la
mano con la que podemos realizar muchos
movimientos hébiles tiene una representacion
en la corteza motora mucho mayor que los
pies, con los que podemos realizar un reperto-
rio de movimientos mucho mds restringido.)

Las células magnocelulares (M) del nicleo
geniculado reciben la informacién de las cé-
lulas ganglionares M, localizadas en la retina
periférica, muy sensibles al movimiento de los
objetos y a los detalles burdos de la imagen
(frecuencias espaciales bajas), y son las res-
ponsables de determinar dénde estan los obje-
tos. Las células parvocelulares (P) del nicleo
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Figura 3. Campo receptor de una célula (tipo Y, ON) del
nicleo geniculado lateral. Se estimuld la célula con
puntos moviéndose en todas las direcciones, y median-
te correlacion se reconstruyd el campo receptor. EL
campo receptor es circular, con una central excitadora
(ON) (color rojo) y un halo periférico inhibidor (color
azul pélido).

Las células
del nucleo geniculado
NO son selectivas
a la orientacion
de las imagenes,
Ni a la direccion
del movimiento,
ni a la profundidad
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geniculado reciben la informacién de las células ganglionares P,
localizadas en la zona central de la retina; son muy sensibles
a los detalles finos de la imagen (frecuencias espaciales altas)
y al color, y son las responsables de determinar qué es el objeto.
Esta segregacién de funciones dio origen al concepto de vias M
y P, que transmiten informacién distinta y complementaria de
las caracteristicas de las imdgenes.

La gran mayoria de las neuronas del nicleo geniculado tie-
nen campos receptores similares a los de las células gangliona-
res de la retina, organizados en un centro y una periferia anta-
génicos (Figura 3). Las propiedades de las neuronas del nicleo
geniculado son también muy parecidas a las de la retina, por lo
que durante mucho tiempo se consideré que este nicleo era
una mera estacién de relevo entre la retina y la corteza visual.
Las células del ntcleo geniculado no son selectivas a la orien-
tacién de las imdgenes, ni a la direccién del movimiento (Fi-
gura 4), ni a la profundidad. Sin embargo, la importancia del
papel del nicleo geniculado radica en que acta como un filtro
de las sefiales retinianas.

Aunque las neuronas del ndcleo geniculado lateral dorsal se
conectan con la corteza visual primaria, el nicleo geniculado
recibe unas diez veces mds impulsos de la corteza visual de los
que envia. Incluso las neuronas del nicleo geniculado reciben

muchas m4s fibras de la corteza visual que de la propia retina.
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Figura 4. Las células del ndcleo geniculado lateral no son selectivas al sen-
tido del movimiento ni a la orientacion de los estimulos. Se activo el campo
receptor de esta célula con una barra blanca moviéndose en los dos sentidos
de las flechas y con dos orientaciones diferentes. Izquierda: el desplazamien-
to en los dos sentidos de la barra orientada verticalmente provoca la misma
respuesta (nimero de potenciales de accion) indicando que la célula es sen-
sible pero no es selectiva al movimiento. Derecha: cambiando la orientacion
de la barra, ahora horizontal, la respuesta de la célula es la misma, indican-
do que no es selectiva a la orientacion. PA/seg: potenciales de accion por se-
gundo. Base de tiempo: segundos.



l

PA/seg

0 14 seq

Estos impulsos que recibe el ndcleo geniculado modulan la
transmision de las sefiales visuales hacia la corteza cerebral
(Figura 5).

Las interacciones entre vias procedentes de la corteza vi-
sual y del tronco cerebral con la via retiniana de entrada (Fi-
gura 6) hacen que el papel del nicleo geniculado sea mas com-
plejo que una mera estacién de relevo de la sefial retiniana
(Figura 7).

Estos circuitos de retroalimentacién se encuentran en todas
las etapas del procesamiento de la imagen visual, y estamos em-
pezando a conocer su significado funcional en la modulacién

de las sefales de entrada.

La corteza visual primaria

La corteza visual primaria (Figura 8) estd estructurada en seis
ldminas de neuronas paralelas, cada una con neuronas que
difieren en tamafio, forma y funcién. Las vias M y P terminan
en distintas ldminas de la corteza visual primaria, desde don-
de se distribuyen a otras dreas corticales, dando lugar a las vias
dorsal y ventral.

La estructura de los campos receptores de las neuronas de la
corteza visual sufre una transformacién importante: aqui di-
chos campos son elipsoidales, en vez de circulares como en las
primeras etapas de la via visual (Figura 3), y por primera vez los
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Con estimulacion en el tronco

Figura 5. Esta diapositiva ejemplifica la accion modu-
ladora de la zona parabraquial (colinérgica, utiliza ace-
tilcolina como neurotransmisor) del tronco del encéfalo
sobre la transmision de la informacion visual en el
NGLd. La actividad visual se evoca mediante un enre-
jado sinusoidal desplazandose en sentido de la flecha
sobre el campo receptor de la célula (arriba). Control:
el movimiento del enrejado se repite varias veces, cada
punto en la grafica representa un potencial de accion,
de izquierda a derecha y de arriba abajo. El histograma
de abajo muestra la respuesta provocada todas las ve-
ces que el enrejado ha pasado por el campo receptor
de la célula. La estimulacion eléctrica del tronco cere-
bral provoca un incremento significativo de la sefial.
PA/seg: potenciales de accion/segundo.
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Figura 6. Accion moduladora de la corteza visual pri-
maria sobre la transmision de la informacién visual en
el geniculado. Control: la actividad en el geniculado se
provoca mediante un enrejado sinusoidal moviéndose
en sentido de la flecha sobre el campo receptor de la
célula. Derecha: al bloquear un tipo de receptor en V1
(receptor metabotropico de glutamato mGluR1) me-
diante un antagonista especifico (LY367385) se provo-
ca una disminucion de la transmision de la informacion
en el geniculado, indicando que en condiciones norma-
les la corteza cerebral ejerce una influencia facilita-
dora en la transmision de la informacion (Rivadulla, et
al., 2002, J Neurosci 22: 2956-2962).
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Bloqueando mGluR1
con LY367385
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campos receptores son selectivos a la orientaciéon de los estimu-
los (Figura 9), al sentido del movimiento (Figura 10), a la ve-
locidad (Figura 11) y al ojo por donde les llega el estimulo. Ta-
les neuronas responden selectivamente a la orientacién de
lineas (vertical, horizontal u oblicua, Figura 12). En aproxima-
damente un milimetro cibico de corteza cerebral hay una re-
presentacién casi completa de todas las orientaciones posibles
en un lugar determinado en el espacio visual (Figura 13).

En la corteza visual primaria hay dos grandes tipos de cam-
pos receptores: simples y complejos, con regiones on y off sepa-
radas, en los simples, y no separadas, en los complejos. La es-
tructura de los campos receptores simples hace que sean buenos
detectores de la orientacion de lineas; cuando una linea blan-
ca cae en una zona on, activa a la célula, y cuando cae en una
zona off la inhibe (lo opuesto ocurre con una linea negra).
Cuando la linea blanca cae sobre las dos zonas no se produce
respuesta.

Las células simples detectan lineas (por ejemplo, una linea
horizontal blanca), siempre y cuando caigan sobre una zona
apropiada del campo receptor (zona on), pero no las detectan si
caen en una zona off; por lo tanto, no son detectores ideales.
Las células complejas no tienen zonas separadas on y off, y la
respuesta de la célula estd determinada por la orientacién de
la lfnea y no por su posicién en el campo receptor. Es interesan-
te que conforme se avanza hacia otras dreas corticales, los cam-

pos receptores se hacen cada vez mayores, méas elaborados y més
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proximos al detector ideal. Hay cada vez mds evidencia de que
los campos receptores de las células simples y complejas re-
presentan dos etapas en la formacién de los campos receptores
visuales. Los campos receptores simples se forman por la con-
vergencia de varias células del nicleo geniculado, y la conver-
gencia de varios campos receptores simples genera la de los
complejos.

La organizacion columnar de la corteza cerebral

La existencia de una correlacién entre la estructura y la fun-
cién en el cerebro ha sido objeto de una bisqueda continua. La
corteza cerebral estd organizada en ldminas horizontales, para-
lelas a la superficie de la corteza, algo sabido desde el siglo XIX.
Las laminas se diferencian entre si por el tipo de neuronas que
las forman y sus conexiones, tanto horizontalmente dentro de
cada ldmina como verticalmente entre diferentes ldminas. En
1949, Rafael Lorente de N6 describié la existencia de lo que
denominé la “organizacién fundamental” de la corteza cere-
bral; esto es, una columna de células perpendicular a la super-
ficie cortical a través de la organizacién laminar de la corteza

NA
5HT
“=Ach
NO
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Figura 7. Esquema de las conexiones
del geniculado (NGLd) con la retina, la
corteza visual, el ndcleo geniculado
(NPG), y ntcleos del tronco cerebral,
en el gato. Las aferencias de la retina
hacen sinapsis en las neuronas del
NGLd, que proyectan sus axones a la
corteza visual, dejando colaterales en
el NPG. Las neuronas de la capa VI de
V1 hacen conexiones a su vez con el
NPG y con el NGLd. A cada nivel de
procesamiento la transmision de la in-
formacion se modula por aferencias
con varios neurotransmisores: NA (No-
radrenalina), 5HT (5-hidroxitriptami-
nina o serotonina), Ach (acetilcolina),
NO (6xido nitrico).

Figura 8. Microfotografia de un
corte histolégico de la corteza
occipital de un Macaca Mulatta. A
la derecha esta la corteza visual
primaria, facilmente distinguible
por una linea blanca —linea de
Gennari— que la recorre parale-
lamente a la superficie.
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Orientacion del estimulo (barra)

Figura 9. Curva de sintonia a la orientacion de una
célula de V1. La respuesta de la célula cambia depen-
diendo de la orientacién de la barra sobre el campo
receptor. Es optima para una barra con una orientacion
de 120°, y disminuye cuando la orientacién cambia a
ambos lados.
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Célula A

Figura 10. Sensibilidad y selectividad a la direccion del
movimiento en neuronas de V1. La célula A muestra
selectividad a la direccion del movimiento: el movi-
miento de la barra de izquierda a derecha provoca un
incremento del nimero de potenciales de accion, pero
el movimiento en sentido opuesto no. La célula B es
sensible al movimiento de la barra, la respuesta es igual
para ambos sentidos del movimiento, pero no es se-
lectiva al movimiento. PA/seg: potenciales de accion/
segundo.
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cerebral. M4s tarde, Vernon B. Mountcastle, en 1957, describié
la organizacién columnar en la llamada corteza somestésica,
con base en estudios electrofisiolégicos, y en 1968 David Hu-
bel y Torsten Wiesel demostraron en la corteza visual la exis-
tencia de las columnas de dominancia ocular y las columnas de
orientacién. La organizacién laminar y columnar de la corteza
cerebral es hoy un hecho admitido, aunque sigamos sin co-
nocer cémo se procesa la informacién sensorial a través de las
ldminas y columnas.

La vision estereoscopica

La percepcién del relieve de las imdgenes y de sus relaciones
espaciales depende de varios mecanismos que conducen a la
visién en profundidad o estereopsis. Nuestro cerebro utiliza
indicios llamados pictéricos para determinar las posiciones re-
lativas de los objetos y contribuir asf a la visién en profundidad.
Estos elementos son los que se usan en pintura, y son bidimen-
sionales; por ejemplo, el ocultamiento de una figura por otra
nos permite determinar cudl estd delante; las sombras, el tama-
fio de los objetos o figuras conocidas, la perspectiva o los cam-
bios de luminosidad con la distancia contribuyen a que recons-
truyamos la tercera dimensién.

Pero uno de los mecanismos mas podero-
sos para la estereopsis es la disparidad retinia-
na. Cuando Charles Wheatstone inventé el
estereoscopio, en 1838, y David Brewster lo
popularizé —afadiéndole un prisma cum
lens— estuvo claro que las diferencias entre
dos imdgenes en la retina cuando se mira a un
objeto, las llamadas disparidades binoculares,

Le creaban una sensacién vivida de profundidad.
5 Esto ocurre porque, debido a la posicién de los
dos ojos, la retina del ojo izquierdo no recibe
exactamente la misma imagen del objeto que

la retina del ojo derecho. Pero la invencién

por Bela Julesz de los conocidos estereogramas

de puntos distribuidos al azar (también llama-

dos “ojo mégico”, que estuvieron de moda re-
cientemente) permitié examinar los mecanismos neuronales
que subyacen a la percepcién en profundidad. Al igual que en
el estereoscopio de Wheatstone, con los estereogramas de pun-
tos al azar el ojo derecho y el izquierdo reciben una nube de
puntos cuya posicién es ligeramente distinta, pero los puntos
estan correlacionados binocularmente, es decir, hay una dispa-
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ridad entre cada ojo. Con esta herramienta se estudié la activi-
dad de las neuronas en la corteza visual primaria, encontrdndose
que sus células se activaban por las disparidades retinianas. Las
sefiales desde dos puntos correspondientes en las dos retinas con-
vergen en la misma neurona binocular en la corteza visual pri-
maria —el primer lugar en la via visual cuyas neuronas reciben
informacién de las dos retinas— y la imagen se fusiona, indu-
ciendo la percepcién en profundidad de una imagen tnica. Lo
que ocurre es que las diferentes posiciones espaciales de las im4-
genes activan campos receptores ligeramente diferentes en las
dos retinas, que convergen en una misma neurona binocular.
Esta neurona se comporta como un detector de disparidad; res-
ponde bien cuando los puntos tienen una disparidad que se em-
pareja con la diferencia en las posiciones de los dos campos
receptores. Hay diferentes detectores de disparidad que se acti-
van por diferentes magnitudes (por ejemplo 0.5 grados, 1 gra-
do, etcétera, de disparidad) y signos de disparidad (positiva o
negativa).

La percepcién en profundidad requiere que las caracterfsti-
cas de una imagen en una retina se emparejen con las caracte-
risticas apropiadas de la imagen en la otra retina. Este hallazgo
hizo creer que la corteza visual primaria estaba asociada a la
percepcién consciente de la visién estereoscépica. Utilizando
estereogramas de puntos al azar se estudié el mecanismo de em-
parejamiento entre las dos imégenes de la retina, cuando am-
bos ojos ven puntos colocados al azar pero correlacionados bi-
nocularmente. Con esta técnica se han descrito varias dreas de

la corteza cerebral del primate que responden selectivamente a
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Figura 11. Selectividad a la velocidad de movimiento.
Respuesta de una neurona de V1 al desplazamiento de
una barra a través del campo receptor de una neuro-
na. A 4g/seg la sintonia de la respuesta de la neu-
rona es 6ptima, y disminuye con velocidades menores
y mayores.

La percepcion
en profundidad requiere
que las caracteristicas
de una imagen en una retina
se emparejen con las
caracteristicas apropiadas
de la imagen en la otra retina
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Figura 12. Mapa de orientaciones en la cor-
teza visual. Las cuatro figuras superiores son
las iméagenes obtenidas al enfocar una ca-
mara digital de alta resolucion sobre V1, a
una profundidad de 300-600 micras, y pro-
mediar la sefial registrada durante la estimu-
lacion visual. La estimulacion se realiza con
enrejados con distintas orientaciones (a la
derecha de las figuras). Las manchas oscuras
representan las regiones de la corteza visual
con mayor actividad durante la presentacion
del estimulo correspondiente. Al fundir esas
cuatro imagenes y asignarles un color a la
respuesta para cada estimulo, se obtiene el
mapa de orientaciones de la figura de abajo.
Se puede ver como las orientaciones se dis-
tribuyen alrededor de unos puntos de giro
como molinillos.
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la disparidad binocular, pero su existencia no quiere decir que
sefialen la profundidad estereoscépica. Este hecho se demostré
utilizando estereogramas de puntos al azar anticorrelacionados,
una situacién en la que los puntos en un ojo se emparejan geo-
métricamente con puntos de contraste opuesto en el otro ojo.
Estos estereogramas de puntos al azar anticorrelacionados no
producen percepcién en profundidad, debido a que el proceso
de emparejamiento en el cerebro no encuentra una solucién
consistente. Sin embargo, debido a que los estereogramas an-
ticorrelacionados contienen caracteristicas binoculares, las neu-
ronas de la corteza visual primaria se activan porque no resuel-
ven el problema de correspondencia. Por lo tanto, las neuronas
de corteza visual primaria selectivas a la disparidad no pueden
contribuir a la percepcién de la profundidad, pero pueden jugar
otros papeles, como guiar los movimientos de convergencia y

divergencia ocular.

Canales de informacion
en el sistema retino-geniculo-cortical

La organizacién de la via visual que va de la retina a la corte-
za cerebral (retino-geniculo-cortical) parece segregada en tres
vias o canales de informacién: una para determinar dénde estan
los objetos, otra para saber qué son esos objetos y otra para de-
terminar su color. Sin embargo, la situacién no es tan simple,
ya que en cada canal hay células que comparten propiedades
con las del otro canal, y los tres canales tienen conexiones en-
tre ellos. La via M, con su sensibilidad al movimiento y a las
frecuencias espaciales bajas (cambios graduales de luminancia)
puede detectar con facilidad objetos en movimiento en el cam-
po visual periférico, es decir detectar dénde estdn, pero su baja
resolucién no le permite identificar de qué se trata. Pero esa ca-
pacidad para detectar objetos permite desencadenar un movi-
miento reflejo del ojo hacia ese lugar en el espacio para situar
el objeto en la févea, muy probablemente utilizando otra de las
vias que se originan en la retina. Una vez situado en la févea,
se procedera al andlisis de qué objeto se trata, por medio de las
células P, que gracias a su mayor sensibilidad a las frecuencias
espaciales altas (cambios marcados de luminancia) determina-
ran el color y los detalles finos de la imagen, permitiendo su
identificacion.

En las ldminas mds superficiales de la corteza visual prima-
ria se encontré que una enzima de las mitocondrias, la citocro-
mo oxidasa, se acumulaba en zonas restringidas y que, en cor-
tes paralelos a la superficie de la corteza, se visualizaban como



manchas (blobs). Muchas de las neuronas localizadas en los
blobs son selectivas al color y ademds tienen la propiedad de ser
antagonistas al color; es decir, la luz de una cierta longitud de
onda sobre el centro del campo receptor activa a la neurona, y
una longitud de onda de un color complementario la inhibe,
mientras que lo opuesto ocurre cuando la luz cae sobre la pe-
riferia del campo receptor. Estas células son sensibles a las
frecuencias espaciales bajas (aspectos burdos de las imdgenes)
pero no muestran selectividad ni a la orientacién ni al sentido
de la direccién del movimiento, ni son binoculares. Estas pro-
piedades contrastan con las de las neuronas localizadas fuera de
los blobs, que no muestran sensibilidad al color, pero son selec-
tivas a la orientacién de los estimulos, a la disparidad binocu-
lar y a las frecuencias espaciales altas (detalles finos de las ima-
genes). El otro sistema que proviene de las ldminas M del
ntcleo geniculado tiene neuronas sensibles al sentido del mo-
vimiento del estimulo, pero también muchas de ellas son selec-
tivas a la orientacién y sensibles a la disparidad binocular, aun-
que ninguna de ellas es selectiva al color.

Por lo tanto, el sistema visual parece especializado para re-
presentar solamente una parte del mundo visual; es decir, hay
células en la corteza visual primaria selectivas a la orientacién
de los estimulos, que contribuirfan a la percepcién de la forma.
Otras células son selectivas al movimiento de las imdgenes, y
contribuirfan a la percepcién del movimiento. La percepcién
del color dependeria de las células con antagonismo doble (el
nombre de células con antagonismo doble hace referencia al he-
cho de que esas neuronas tienen campos receptores estructura-
dos espacialmente y antagénicos cromdticamente, y estas carac-
teristicas las hacen candidatas a ser la base neuronal del contraste
espacial al color y de la constancia al color). La percepcién al
color muestra contraste espacial (simultdneo) y temporal (se-
cuencial); esto quiere decir que, por ejemplo, el color rojo pa-
rece mas rojo cuando estd rodeado de verde, o cuando viene
inmediatamente precedido de verde. Estas caracteristicas per-
ceptuales tienen su explicacién en el comportamiento de estas
neuronas, que serfan las candidatas a mediar la percepcién al co-
lor, aunque no hay acuerdo si la percepcién del color tiene lu-
gar en la corteza visual primaria (V1) o en otras dreas corticales,
especialmente la llamada V4. Es importante sefialar que estas
neuronas que muestran antagonismo doble al color no son sen-
sibles ni a la orientacién ni a la direccién de los movimientos.
Este hecho afianza la creencia que el procesamiento de la infor-
macién de las caracteristicas de las imdgenes —forma, movi-
miento, color— se procesa a través de canales independientes.
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Figura 13. Representacion de las columnas de domi-
nancia ocular y de orientaciones en un cubo de corteza
visual. La superficie de la corteza esta arriba (lamina I).
Hay columnas alternantes de células que responden
a un ojo y al otro (columnas de la dominancia ocular).
Perpendiculares a las columnas de dominancia ocular
estan las columnas de orientacion, sefialadas con barras
cuya orientacién va cambiando de columna a columna.
En la lamina IV la mayoria de las células no son selec-
tivas a la orientacion (indicado con circulos), debido a
que reciben la informacién directamente del genicula-
do, donde las células no son selectivas a la orientacion.
Las columnas de dominancia ocular cruzan perpendicu-
larmente las columnas de orientacion.

Correlacion entre actividad neuronal
y percepcion

Aunque la visién proporciona una representa-
cién perceptiva del ambiente que nos rodea,
nos permite interactuar con los objetos de ese
ambiente, y para ello el cerebro detecta sus ca-
racteristicas (color, forma, movimiento, pro-
fundidad), las codifica en la actividad neuro-
nal, y utiliza esas sefiales para su identificacién
y manipulacién. Cada drea cortical, aunque
especializada en una submodalidad visual, par-
ticipa en diferentes procesos relacionados. Ya
que en la actividad neuronal de la corteza vi-
sual primaria (V1) existe una representacién
fiel de las caracteristicas de los objetos, esta ac-
tividad podria ser la base de funciones cogni-
tivas como la percepcién. Estudios realizados
en monos entrenados a discriminar la orienta-
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El sindrome
de prosopagnosia
consiste en la incapacidad
para reconocer
una cara familiar
O caras nuevas

ciéon de lineas condujeron a la conclusién que
las neuronas de la corteza visual primaria tie-
nen una capacidad de discriminacién menor
que la que los propios sujetos manifiestan psi-
cofisicamente. La informacién de las submo-
dalidades visuales que reciben V1 y V2 se en-
via a otras dreas de la corteza cerebral —vias
dorsal y ventral— donde ocurre un procesa-
miento mas elaborado, presumiblemente debi-
do a la convergencia de informacién de varios
origenes. Las dreas V1 y V2 estdn conectadas
con la corteza inferotemporal, perteneciente a
la via ventral, y ha sido en esta drea cortical
donde se ha descrito una correlacién entre la
discriminacién de la orientacién de lineas y
la actividad neuronal evocada por esas lineas.

El sindrome de prosopagnosia es una agno-
sia visual que consiste en la incapacidad para
reconocer una cara familiar o caras nuevas, y
con frecuencia estd asociada a lesiones bila-
terales de las regiones entre el 16bulo occipital
y temporal. Hay células en el drea inferotem-
poral que responden selectivamente a caras o
a determinadas expresiones y se denominan
“células faciales”. Estas células se aproximan al
detector ideal, ya que responden a una orien-
tacién particular de una cara, o de diferentes

animales; algunas se activan por una cara que
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ha sido vista con anterioridad, indicando que estdn “recono-
ciendo” la cara.

Por lo tanto, las primeras etapas de la via visual (V1 y V2)
no parecen implicadas en procesos cognitivos, y es en etapas
posteriores donde parece que ocurren estos procesos. Otra de
estas dreas, importante para la percepcién del movimiento, es
la llamada 4rea medio temporal, o V5. En el drea medio tem-
poral se ha descrito una buena correlacién entre la discrimina-
cién de la direccién de movimiento y la actividad neuronal.

Aunque en la corteza visual primaria hay neuronas sensibles
a la disparidad, no se ha encontrado una buena correlacién psi-
cofisica entre actividad neuronal y percepcion de la profundi-
dad. Por esta razén se exploraron otras dreas visuales en prima-
tes a los que se les ensefia a sefialar la deteccién de una imagen
por delante o por detras del plano de fijacién, y en los que se
determina psicofisicamente el resultado de la decisién. Simul-
tdneamente, se registrd la actividad de las neuronas del 4rea
medio temporal, determinando su selectividad a la disparidad,
y se observé que se correlacionaba con la funcién psicométrica
de deteccién de la profundidad. Lo més interesante es que
cuando se estimulan eléctricamente las neuronas de una dispa-
ridad determinada, el juicio emitido por el mono se altera en
direccién al de la disparidad de la neurona. Esta ha sido la
mejor demostracién de que las neuronas del drea medio tem-
poral pueden participar en la percepcién estereoscépica de la
profundidad.

Vemos, por lo tanto, que aunque las dreas corticales estdn es-
pecializadas en el procesamiento de una submodalidad visual,
esto no quiere decir que no procesen ademds otras submodali-
dades relacionadas, como es el caso del drea medio temporal,
que participa en la percepcién del movimiento de objetos, de
la forma a partir del movimiento, y de la estereopsis, caracterfs-
ticas de las imdgenes muy relacionadas entre si.

En los blobs de las areas V1 (corteza visual primaria) y en V2
hay neuronas que responden al color o, mds exactamente, a la
composicion de las longitudes de onda, pero no parece que es-
tas dreas estén implicadas en la percepcién del color, debido a
que el color que perciben permanece estable a pesar de que
cambie la composicién de la longitud de onda de la luz (cons-
tancia al color). Las neuronas de los blobs sensibles al color en
la corteza visual primaria (V1) se conectan con zonas bien de-
finidas de V2, y desde V2 a V4. La lesién de V4 en el hombre
produce una pérdida de la visién en color (acromatopsia) ca-
racterizada porque estos enfermos ven el mundo en tonos gri-
ses. Dependiendo de la extensién de la lesion de V4, hay enfer-



mos que perciben colores de manera inestable, ya que cambian
con las condiciones de iluminacién del ambiente. Sin embar-
go, estos enfermos pueden distinguir longitudes de onda, aun-
que no puedan asignarles un color, y esta capacidad depende de
las dreas no dafiadas (V1 y V2). La especializacién de V4 no se
restringe al color, ya que esta drea cerebral estd también impli-
cada en el procesamiento de dos aspectos intimamente ligados
al color: la luminancia y las formas.

Estas observaciones proporcionan indicios de cémo se dis-
tribuye la informacién a través de las sucesivas etapas de proce-
samiento de la submodalidad visual. Cada etapa o nodo (V1,
V2, V4) tiene muchas vias de salida para diferentes dreas cor-
ticales, indicando que la misma informacién estara disponible
para varias dreas que la necesiten. Ademds, en cada nodo y
también entre nodos hay muchas conexiones. Por ejemplo, en
V1 y en V2 hay conexiones entre los compartimientos de las
submodalidades de color y movimiento, y entre éstos y V4 y
V5, y desde V4 y V5 hay conexiones con V2 que influirdn en
las propiedades de sus neuronas. De esta manera, color y movi-
miento estardn relacionados. El hecho de que la lesién de V4
produzca acromatopsia, pero que los enfermos puedan seguir dis-
tinguiendo entre diferentes longitudes de onda (pero no puedan
asignarles un color) indica que los nodos intactos siguen pro-
porcionando su informacién.

Los canales de informacién de las submodalidades visuales,
y esto es extensible al funcionamiento del cerebro, no tienen
un 4rea o destino final donde todos los canales converjan. Por
el contrario, el sistema funciona de manera distribuida: los no-
dos estan interconectados, y dependiendo de las necesidades, se
selecciona una combinacién determinada de nodos. Este siste-
ma proporciona un elevadisimo nimero de repertorios posibles,

con ahorro de tiempo de procesamiento.

El problema de la percepcion global

La existencia de canales paralelos especializados para trans-
mitir informacién de las caracteristicas de las imdgenes, tales
como forma, color, movimiento y profundidad, plantea la pre-
gunta de cémo se logra la visién unitaria de todas esas carac-
teristicas. Si la corteza visual primaria mantiene los canales de
informacién independientes, y el procesamiento de las caracte-
risticas de la imagen ocurre casi sincrénicamente en varias
areas corticales, la visién unitaria de la imagen podria ocurrir
en otra parte de la corteza cerebral donde una o varias células

conjunten toda la informacién necesaria, o porque varias dreas
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de la corteza cerebral orquesten su actividad de
manera que proporcionen una visién global.
Ni la anatomia ni la fisiologia proporcionan
evidencia de la existencia de una célula o drea
cerebral donde se conjunte toda la informa-
cién; no existe una estacién final para el flujo
de informacién procedente de las dreas cor-
ticales y subcorticales que procesan las dife-
rentes submodalidades sensoriales. La hipo-
tesis mds plausible es que la informacién se
distribuya entre los nodos del sistema distri-
buido, adquiriendo relevancia unos u otros
nodos dependiendo del procesamiento nece-
sario en cada momento. Y aunque hay teorfas
que tratan de explicar como se puede realizar
la seleccién de nodos y la percepcién global, el

mecanismo fisiolégico es ain un misterio.
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