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A. Maiche, A. Pires, F. Gonzéalez-Perilli, L. Chanes y A. Vasquez

¢, COmo percibimos el mundo?

«Mientras gran parte de lo que percibimos nos llega a través de los sentidos de los objetos que estan a nuestro alrededor, otra parte (qui-

3= OBJETIVOS DE APRENDIZAJE
Los objetivos de este capitulo son los siguientes:

2zas lamas importante) viene siempre de nuestra mente»
William James (1842-1910)

« Comprender laidea de que la percepcion es el resultado de la interaccion entre nuestra biclogfa y el mundo en que vivimos.

& Conocer el funcionamiento de los receptores sensoriales y c6mo esto determina las posibilidades de nuestra percepcién.

& Comprender que los mecanismos perceptivos estan orientados a garantizarla supervivencia.

oz Describir las diferentes estructuras involucradas en la percepcién, especificamente conocer el recorrido de la via visual desde el punto de vista

fisiolégico y anatémico.

o Familiarizarse con los diferentes modelos que intentan explicar cémo se logra la percepcion de objetos.

& Analizar el problema de la integracion de informacion en percepcion.

08 RESUMEN CONCEPTUAL

@ Este capitulo aborda una pregunta central para la neurociencia. Para contestarla se necesita conocer muy bien la organizacion y funcion de
nuestro cerebro. De todas maneras, conocer la organizacion y la funcién de las diferentes partes de nuestro cerebro no parece ser suficiente

para entender cémo se produce la percepcién.

o Para percibir es necesario comprender el papel que juegan nuestras experiencias y como éstas se van articulando con los mecanismos biolé-
gicos de procesamiento de informacién con los que venimos al mundo. Percibir es un proceso complejo que se construye a partir de la repeti-
da exposicion de nuestros sensores a la respuesta del mundo fisico con el cual interactuamos desde que nacemos.

@ Eneste capitulo se intentaran mostrar algunas claves de este complejo proceso partiendo de! funcionamiento general de nuestros receptores
sensoriales, para centrarse luego en el ejemplo de la visidn. Se profundizara en aspectos especificos de la visién como la percepcién del movi-
miento, del color o de la profundidad, para finalmente abordar el problema general que implica la necesaria integracion de la informacion que
se procesa en diferentes areas del cerebro para la conformacién de un solo percepto.

Introduccién

Pensemos en lo que estamos viendo. Esta hoja de papel blanco
con pequeios garabatos negros que llegan a tu retina ahora: ¢Qué
son? Efectivamente, son letras y se puede decir muchas cosas so-
bre ellas. Antes que nada, se sabe que son letras, también que tie-
nen asociado un sonido y ademds se las puede identificar, tanto a
ellas como a los otros simbolos que las rodean (puntos, comas y
hasta espacios). Pero, ¢toda esta informacién esta en los peque-
fios garabatos negros sobre fondo blanco que llegan ahora a tus
retinas? La verdad es que no, que solo con la informacién que lle-
ga a la retina, poco se podria hacer. La informacién que hay en tu
retina no es suficiente para identificar letras ni para leer, y mucho
menos para comprender el significado de lo que se estd leyendo
en este momento. Y esto se debe, fundamentalmente, a que no se
ve solo con los ojos, sino fundamentalmente con el cerebro. Vea-
mos un poco mas qué significa esto.

Primero, la imagen que llega a tu retina, esta invertida y bo-
rrosa. Esto se debe a que el ojo actia como una camara oscuray,
dado que la luz entra por un pequefio orificio llamado pupila y
debe atravesar varias capas de células y liquidos antes de ser cap-
tada por los fotorreceptores, el mundo que miramos se reflejara
de manera invertida y borrosa en la parte anterior del ojo (retina).
En cualquier caso, lo que recibes en tus retinas son dos imagenes

(una por cada ojo) bidimensionales; es decir, sin informacion so-
bre profundidad. Ademas, debido a cdmo estan distribuidos los
fotorreceptores en la retina, sucede que justo donde estas miran-
do ahora ves claro y nitido (puedes identificar incluso perfecta-
mente qué letra estds mirando), pero esto no es asi para el resto
de la imagen. Haga la prueba el lector de identificar la letra con la
que empieza o termina esta oracién sin mover los ojos de aqui.
Como se habra comprobado, no se ve con precisién mucho mas
alla de lo que especificamente se estd mirando, aunque se tiene la
ilusién de estar viendo todo lo que hay en el campo visual. De to-
dos modos, eso no parece ser un problema mayor porque se pue-
den mover los ojos rapidamente. Por tanto, para ver de qué letra
se trataba, se mirara rapidamente hacia el comienzo o hacia el
final de la oracién. Sucede que al mover rapidamente los ojos (sa-
cada), la imagen que se tenia fija y estable en la retina se habra
movido y, durante los 50-100 milisegundos que durd el movi-
miento de los ojos, todo debié haber quedado borroso e inestable
(v. Recuadro 16-1 @%&9). En definitiva, parece claro que la ima-
gen del mundo que nos llega a la retina tiene varios «inconve-
nientes> (esta invertida, es bidimensional y, para colmo, aparece
borrosa e inestable cuando se mueven los ojos) para convertirse
directamente en lo que se percibira finalmente.
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2 ¢Sabfas que? Los seres humanos movemos los ojos de una
manera particular: con fijaciones y cada movimiento ocular
puede durar entre 50 y 120 milisegundos. Después vendra un
tiempo variable de fijacién donde los ojos practicamente no se
mueven. Ahora bien, ¢ sabias que mientras nuestros ojos estan
en movimiento no ingresa informacidn al sistema visual y por
tanto no se ve? Para convencerte, te proponemos un sencillo
experimento en el Recuadro 16-1 @)

Es evidente que lo que se percibe finalmente no es lo que hay
en nuestras retinas y que, por tanto, la percepcion no depende
solamente de la informacién que los receptores sensoriales codi-
fican del mundo, sino que, también es producto del procesa-
miento de alto nivel de esa informacién que realizaran estructu-
ras posteriores relacionadas con el procesamiento visual. Sin
duda, se necesitan los receptores sensoriales y la exploracién ac-
tiva del mundo en que vivimos para percibir, pero sera el cerebro
el encargado de transformar esa imagen inicial en un percepto
coherente que servira de guia para la interaccién con el mundo.
Ahora bien: (C6mo se realiza este proceso?, o ;c6mo se percibe lo
que se percibe?

Sin dudas es una pregunta muy amplia que no tiene una res-
puesta sencilla. En este capitulo se intentara proveer al lector de
algunas claves fundamentales para comprender este proceso. Sin
embargo, una primera mirada general nos deberia llevar a la idea
de que existen al menos dos tipos de procesamiento de la infor-
macion en todo acto perceptivo, que se denominan procesos de
abajo-arriba (bottom-up) y procesos de arriba-abajo (top-down).
Lo que finalmente se ve es el resultado de estos dos procesos
que, en términos generales, controlan el flujo de informacién as-
cendente (de la imagen retiniana al percepto: procesamiento
bottom-up) y el flujo de informacién descendente (de la expecta-
tiva a lo sensorial: procesamiento top-down). En el apartado Per-
cepcion de este mismo capitulo, el lector encontrara una descrip-
cién mas en profundidad de estos dos tipos de procesamiento,
pero para los objetivos de esta introduccién es importante tener
presente que el resultado perceptivo es producto de estos dos
procesamientos que tienen su representacién en las intercone-
xiones de las diferentes areas del cerebro y los intercambios de
informacién que ocurren entre ellas, y que se describiran a lo
largo de este capitulo.

En definitiva, para comenzar a acercarse a la pregunta que nos
convoca en este capitulo se necesita conocer bien la estructura
biolégica sobre la que se asientan estos procesos, pero al mismo
tiempo es necesario comprender que dicha estructura se ira
desarrollando a través de las interacciones que se mantengan
con el mundo, ya que eso sera una pieza fundamental en la cons-
truccion de expectativas sobre lo que se percibe. Estas expectati-
vas e ideas sobre lo que se percibe (procesos top-down) son fun-
damentales para refinar el andlisis de la informacién sensorial
(procesos bottom-up) que determinar finalmente el percepto, lo
que vemos.

Fisiologia de los sistemas sensoriales

El objetivo de este apartado es resaltar los principios esenciales
de los sisternas sensoriales para comprender cémo se produce la
percepcion en el cerebro. Para poder interactuar con un medio

cambiante, la evolucién nos ha dotado de diferentes sistemas
sensoriales. Estos sistemas nos permiten recoger informacién del
entormo. Sin embargo, la informacion del entorno se presenta en
diferentes formatos. La funcién de un sistema sensorial serd, por
tanto, no solo detectar estimulos externos, sino también conver-
tirlos en impulsos nerviosos para enviar dicha informacién al ce-
rebro o médula espinal donde sera transformada en un percepto
(la percepcidon). En este sentido, se puede decir que el proceso
perceptivo se inicia en los sistemas sensoriales a través de una
serie de funciones comunes que tienen por objetivo recabar y
procesar informacién proveniente del mundo.

Ademas de estos aspectos generales, cada sistema sensorial
tiene su especificidad de respuesta y emplea sus células especiali-
zadas en la codificacién de este tipo de energias para traducir la
informacién del mundo al sistema nervioso central. Los cambios
en la informacién del mundo (luz, temperatura, etc.) son capta-
dos por receptores especializados y la informacién sobre ellos es
enviada al SNC para ser utilizada en diversas funciones como, por
ejemplo, el control del movimiento o la regulacion de las funcio-
nes de los érganos internos. Es en el SNC que se empezard a
construir una representacion ordenada del cuerpo ademds de lo
visible, de lo audible, etc.

£ ¢Sabias qué? Los sistemas sensoriales no son solo importan-
tes para codificar el mundo exterior. De hecho, son de suma
importancia para mantener ciertos niveles de activacion en el
mundo interior. La informacion del cuerpo, o sea, la informa-
cion de los vasos sanguineos, visceras y acciones de los
musculos esqueléticos, sirve para regular la temperatura, pre-
sién sanguinea, tasa cardiaca y respiratoria, asi como los movi-
mientos reflejos.

Principios fisiolégicos y anatémicos comunes a
todos los sistemas sensoriales

La forma en que se percibe el mundo depende tanto de las ca-
racteristicas de los estimulos, como de las caracteristicas de
nuestros sensores y, por tanto, del funcionamiento de los siste-
mas sensoriales que se dispone. De hecho, la informacion senso-
rial es el punto de partida para construir nuestra percepcion del
mundo que surgira del analisis, del procesamiento y la interpre-
tacién de los eventos sensoriales.!

Todos los sistemnas sensoriales realizan algunas operaciones
que son similares. Por ejemplo, comparan eventos que ocurren
simultdneamente en diferentes receptores y, en estadios poste-
riores del procesamiento sensorial. Asimismo, los sistemas hacen
comparaciones con eventos pasados y con las sensaciones recibi-
das por otros sisternas sensoriales. Estas comparaciones son la
base para la percepcidn, el reconocimiento y la comprension. Sin
embargo, para que los sistemas sensoriales puedan realizar estas
comparaciones, que implican necesariamente comunicarse con el
SNC, necesitaran enviar la informacién que captan del mundo en
un lenguaje que sea comprensible para todas las células del SNC.

El SNC est4 compuesto principalmente por neuronas y células
gliales. Las neuronas son unas células especializadas que reciben,
procesan y transmiten la informacion permitiendo la comunica-
cién entre diferentes circuitos y sisternas. Para ello, estas células
nerviosas deben tener unas propiedades quimicas y eléctricas que



posibiliten los procesos de transmisién de la informacion. Se con-
jugan, por lo tanto, dos tipos de sefales:

v Mecanismos de comunicacién y sefializacién eléctricos: sir-
ven para transmitir la informacién de una parte a otra dentro
de la misma neurona (potenciales locales y potencial de
accién).

v Mecanismos quimicos: son utilizados para transmitir la in-
formacién entre células diferentes (liberacién de la sustancia
trasmisora o neurotransmisor).

En definitiva, la capacidad de comunicacién entre las neuro-
nas se obtiene gracias a la generacién y transmision de sefiales
eléctricas. Las neuronas utilizan dichas sefiales eléctricas para
comunicarse entre si, dado que sus membranas son capaces de
transformar estas sefiales de forma que puedan ser trasmitidas a
otras neuronas. Por tanto, si la comunicacién en el sistema ner-
vioso se produce a partir de cambios en la actividad eléctrica de
las neuronas, para que la informacidn captada por los diferentes
receptores sensoriales (luz, ondas sonoras, fuerzas mecanicas,
entre otras) pueda influir sobre nuestra conducta, tendrd que
transformarse en cambios eléctricos neuronales.

La fransduccion

Este proceso de transformacion de energia es lo que se conoce
como transduccién y ocurre cuando un estimulo del mundo in-
teracciona con cualquier célula receptora. A partir de esta inter-
accion, se desencadena un cambio eléctrico en la célula recepto-
ra que modificara la tasa de disparo (frecuencia de impulsos
nerviosos) de las neuronas sensoriales, codificando asi la infor-
macién sensorial y transmitiéndola a diferentes regiones del
SNC para su analisis.

El denominador comtn de la transduccién sensorial es un
cambio en la permeabilidad de membrana de la célula receptora
producido por la energia del estimulo, de manera que el efecto
del estimulo modifica el potencial de membrana del receptor vy,
en Ultima instancia, genera potenciales de accién en las neuro-
nas aferentes que llevaran informacién hacia el SNC. En este
sentido, se puede decir que la transduccién comienza con una
medificacion en el potencial de reposo generada en un receptor
sensorial a partir de la energia de un estimulo especifico del
mundo. Esta modificacién en el potencial suele ser una despo-
larizacién graduada (a excepcidn de los fotorreceptores de la
retina, en los que se da una hiperpolarizacién). En el caso de
que la célula receptora sea de tipo neuronal, si el cambio eléc-
trico en el potencial llega al umbral de disparo, se generara un
potencial de accidn en su axén. En el caso de que la célula re-
ceptora sea especializada (no neural), la modificacién del po-
tencial necesitara afectar al potencial de membrana de la neu-

1 En una primera instancia, existe un sistema preneural que recoge, filtra y
amplia la energia del entorno (informacion sensorial) para que pueda interactuar
de forma efectiva con las células receptoras Por ejemplo, en el caso de la audi-
cién, el pabellon de Ia oreja recoge las ondas sonoras del exterior y éstas pene-
tran a través del canal auditivo externo para hacer vibrar la membrana timpanica
con una frecuencia y amplitud proporcional a la frecuencia e intensidad de la
onda sonora El martillo conecta con la membrana tmpanica y transmite las vi-
braciones a través del yunque y el estnibo a la coclea (la estructura que contiene
los receptores) Las vibraciones se transmiten a un medio liquido en la céclea,
afectando a dos membranas de su intenor que sufren una deflexion

¢Como percibimos el mundo? 459

rona sensorial con la que establece sinapsis para que la infor-
macion se transmita.

g o m—— e - .

i #  ¢Sablas'qué? En algunos sistemnas sensoriales, la activacion
; de los receptores sensoriales no genera potenciales de accién
3 en las neuronas sensoriales, sino una modificacion de su tasa
‘* de disparo. Por ejemplo, en €l caso del sistemna visual, la esti-
i mulacién de los fotorreceptores provoca una modificacion en
; la frecuencia de disparo de las células ganglionares de la
retina. Las células ganglionares son las primeras neuronas
propiamente dichas en la via visual.

1]
1
|
|
L

Todos los receptores transducen la energia a la cual son
sensibles en cambios en el potencial de membrana. Algunos de
ellos estan formados por proyecciones de neuronas sensoria-
les (conocidas como células ganglionares) que envian sus axo-
nes al SNC, excepto en el caso de los receptores del sistema
somatosensorial y del sistema olfatorio. Los otros tres siste-
mas (auditivo, visual y gustativo) utilizan, como se vera, cé-
lulas especializadas para transducir la informacién y, éstas a
su vez, van a transmitir su sefial a neuronas para que la codi-
fiquen y envien al SNC. O sea, estos receptores no generan po-
tenciales de accién, sino que transmiten su informacién como
flujo pasivo de corriente que excita las neuronas con las cuales
estan conectadas.

* Transduccién sensorial es el proceso de transformacion de los
diversos tipos de energia (estimulacion sensorial) en impulsos
nerviosos, llevada a cabo por los receptores sensoriales. Los
mecanismos subyacentes a la transduccion sensorial son
complejos y diferentes para cada tipo de receptor sensorial.

-~

¢Como pueden los sistemas sensoriales representar
el mundo exterior de manera eficaz?

Receptores sensoriales: generalidades y
especificidades

Generalidades

Los sistemas sensoriales cuentan con un gran nimero de re-
ceptores que «reciben> informacién del mundo exterior y del
cuerpo. Los receptores son estructuras especializadas que
adoptan diferentes formas dependiendo de su funcién. Sin em-
bargo, los diferentes sisternas sensoriales varian en el niimero
y en los tipos de receptores que disponen. Los del sistema vi-
sual, por ejemplo, detectan energia electromagnética en forma
de fotones (véase el apartado sobre la luz en el apartado si-
guiente de este capitulo), los del sistema auditivo detectan on-
das sonoras (vibraciones), los de los sentidos quimicos (olfato y
gusto) detectan sustancias quimicas y los del sistema somato-
sensorial detectan una variedad de energias que incluye pre-
si6n, estiramiento y vibracién. Ahora bien, ¢cémo se transmite
la informacién del estimulo al encéfalo?
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La informacién especifica que proviene de un estimulo del
mundo exterior es codificada en términos de intensidad, duracién
y discriminacion:

v La intensidad del estimulo se transmite por cédigos de fre-
cuencia y de poblacién. Esto significa que la frecuencia de
descarga de una neurona sensorial, o sea, el nimero de po-
tenciales de accién por unidad de tiempo sera un indicador de
la intensidad del estimulo que la célula receptora esta detec-
tando en el mundo.

v Por otro lado, la duracién del estimulo es codificada a partir
de los patrones de descarga de los receptores de adaptacién
lenta y de adaptaci6n répida. De este modo, la duracién de un
estimulo se mide de dos modos: los receptores de adaptacién
lenta descargan durante todo el tiempo en que el estimulo
estd presente; mientras que los receptores de adaptacién rapi-
da responden a la aparicién y desaparicién del estimulo y su
respuesta decrece rapidamente.

Para discriminar un estimulo de otro se hace necesario un me-
canismo neural que dé cuenta de estas diferencias, que amplifi-
que el contraste de las caracteristicas de los estimulos. El meca-
nismo de inhibicidn lateral -que ocurre en casi todos los sistenas
sensoriales (somatosensorial, visual y auditivo)- se basa en la
existencia de un campo receptivo excitatorio en el centro del
campo receptivo de la neurona en cuestién y otro inhibitorio en la
periferia. El objetivo primordial de este mecanismo es facilitar la
deteccion de contrastes en que las neuronas responden a un esti-
mulo que ocupa el centro de su campo receptivo, pero que res-
ponden poco en la periferia (véase también el recuadro especifico
sobre este tipo de mecanismos en el apartado La visién de este
mismo capitulo). Las acciones combinadas de los gradientes exci-
tatorios y los campos inhibitorios, reducen la posibilidad de que el
estimulo en la periferia del campo active la neurona; las fibras
aferentes primarias (por ejemplo, el nervio auditivo), cuyo centro
del campo receptivo estd més cerca del punto de estimulacién,
produciran mas potenciales de accién que los de la periferia.

Otra de las generalidades de los sistemas sensoriales corres-
ponde a la disposicion espacial de los receptores sensoriales, que
no es aleatoria, sino que presenta una organizacién ordenada. Por
ejernplo, como se vera mas adelante, la retina presenta una ma-
yor densidad de fotorreceptores en la févea, que es la parte del
campo visual para la que se tiene mayor agudeza visual (donde se
estd mirando). Del mismo modo, en la piel, la distribucién de los
receptores no es homogénea; por ejemplo, en las puntas de los
dedos exisfe mayor densidad de receptores con campos recepti-
vos pequenos'que en otras zonas del cuerpo. En general, las re-
giones con mas densidad de receptores son las de mayor sensibi-

lidad y, por supuesto, mayor resolucién de detalle (v. R d
16_2)' (v. Recuadro

Especificidades

Los sonidos que percibimos se producen por la vibracién de
objetos, incluso cuerdas vocales que ponen en movimiento las
moléculas del aire. Este movimiento se propaga formando ondas
sonoras. Los seres humanos detectamos ondas de frecuencia de
entre 20 y 20.000 Hz aproximadamente. Los animales que utili-
zan la ecolocalizacién, como los delfines o los murciélagos, son

capaces de detectar frecuencias mas altas, lo que les permite ma-
ximizar el procesamiento de las caracteristicas espaciales del en-
torno. Por otro lado, los animales que pueden ser presa de preda-
dores suelen tener sus sisternas auditivos calibrados para proce-
sar frecuencias mas bajas, como podrian ser las vibraciones de un
predador que se aproxima.

: &  iSabfas qué? La fovea del oido se ubica entre los 20 y los ':
3.000 Hz que, «casualmente» es donde caen lamayor partede
los sonidos del habla.

Cuando un sonido llega al oido se encuentra, en primer lu-
gar, con el oido externo y medio (Fig. 16-1A), que amplifican la
presion de las ondas sonoras para que éstas se puedan trans-
mitir a la céclea en el oido interno. Es en la céclea donde se
encuentran los receptores auditivos, las células ciliadas inter-
nas y externas (Fig. 16-1B), que reciben este nombre porque
tienen cilios, prolongaciones finas dispuestas en varias filas.
Su funcién es la de transducir la energia mecénica que produce
el movimiento de la membrana basilar con respecto a la mem-
brana tectorial de la céclea provocado por las ondas sonoras. Al
vibrar la membrana, los cilios se doblan en una direccién y al
doblarse se producen cambios en su potencial de membrana.
La membrana de las células se despolariza o hiperpolariza de-
pendiendo de la direccién del movimiento de los cilios, esti-
mulando de esta manera a las neuronas que transportaran la
informacién recogida del mundo a los tres nucleos cocleares
en el tronco encefalico dedicados al procesamiento inicial de la
sefial sonora.

En cuanto a los sentidos quimicos, se puede decir que los
estimulos recibidos, tanto por el sistema olfatorio como por
el sistema gustativo, son moléculas quimicas diluidas en aire
(en el caso de la olfaccién) y en saliva (en el caso del gusto).
Justamente, para degustar una sustancia, las moléculas tie-
nen que disolverse en la saliva y llegar a los receptores gus-
tativos. Estos receptores (células gustativas) se encuentran
en varias zonas de la cavidad bucal, principalmente en la len-
gua, formando, junto con células de apoyo, los botones gus-
tativos que rodean las papilas gustativas (Fig. 16-2A). Existen
diferentes tipos de receptores, sensibles a diferentes sustan-
cias, que pueden procesar los cinco sabores que se han des-
crito como basicos: amargo, acido, dulce, salado y umami.
Este ultimo es una sensacién producida por el glutamato, una
sustancia usada con frecuencia en la comida asiatica. A pesar
de que se pueden degustar una gran variedad de sustancias
quimicas, éstas evocan cualitativamente pocas sensaciones
gustativas (los cinco sabores bdsicos). Sin embargo, este re-
portorio parece ser suficiente para una adaptacioén eficaz con
el ambiente. Por ejemplo, el sabor dulce nos permite identifi-
car los alimentos energéticos; mientras que el acido y el
amargo nos previenen de la ingestién de algin alimento t6xi-
co 0 en mal estado (v. Recuadro 16 - 3 ).

El sistema olfatorio es el mas antiguo -evolutivamente ha-
blando- de los sistemas sensoriales, aunque también es el que
menos se conoce en detalle. Este sistema procesa informacion
sobre la identidad, concentracién y cualidad de un amplio ran-
go de estimulos quimicos a partir de los que se construye nues-
tra percepcidn de los olores. Nos permite identificar estimulos
quimicos a cierta distancia de la fuente, lo que puede propor-
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Fig. 16-1 | Sistema auditivo La informacion sonora entra por el oido externo
y sale hacia la corteza a traveés del nervio coclear. A) Oido humano. B) Imagen
amplificada del organo de Corti que se localiza dentro de la coclea, en el oido
interno. Imagenes reproducidas bajo la Licencia Creative Commons Attribu-
tion / Share-Alike, segun las condiciones de uso
http://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0 /

cionar una clave importante para tareas como identificacion de
alimentos o, incluso, de pareja sexual. Asimismo, puede permi-
tir el distanciamiento de elementos peligrosos del ambiente.

Las células receptoras olfatorias, sensibles a sustancias di-
sueltas en el aire, se encuentran en el epitelio olfatorio en la
parte superior de la cavidad nasal y son neuronas bipolares
que proyectan sus cilios hacia la superficie de la mucosa olfa-
toria y su axén al bulbo olfatorio (Fig. 16-2B). Las moléculas
de la sustancia a la que son sensibles se unen a los receptores,
provocando cambios en el potencial de membrana de la célula,
enviando sefiales a las células mitrales del bulbo olfatorio con
las cuales hacen sinapsis. Tal como se explicaba para el caso
del gusto, los receptores sensoriales del olfato son también
sensibles a estimulos especificos. Por ejemplo, algunos recep-
tores neuronales son sensibles a un determinado estimulo qui-
mico, mientras gque otros se activan con un numero determi-
nado de moléculas odorantes. Por otro lado, estos receptores
pueden ser sensibles a la misma sustancia, pero activarse solo
a partir de determinado umbral. Esto sugiere que la percepcion
del olor puede cambiar en funcion de su concentracion, aunque
todavia no se sabe exactamente como funciona el mecanismo
por el cual la intensidad puede cambiar la cualidad de la sen-
sacion olfatoria.
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Fig. 16-2 | A) Sistema olfatorio. Las células receptoras olfatorias al recibir la
informacion la proyectan a las células mitrales, y de ahi la informacion va ha-
cia la corteza. B) Ampliacion de la superficie de la lengua. Se pueden observar
los receptores, los botones gustativos, y las fibras nerviosas que van a condu-
cir la informacién al cerebro. Imagenes adaptadas bajo la Licencia Creative
Commons Attribution / Share-Alike, segun las condiciones de uso:
http://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/

?  ;Lacomida tiene sabor en si misma?

Vias aferentes: desde las primeras neuronas a
la corteza sensitiva

Como se ha visto, desde los receptores sensoriales, la informa-
cién se traslada al SNC. Se explicard a continuacién la via princi-
pal de trasmisién de informacién hasta llegar a la corteza sensiti-
va primaria para los sistemas auditivo, gustativo y olfatorio (el
sistema somatosensorial y el sistema visual se explican detalla-
damente en los apartados Sistema somatosensorial: mediador de va-
rias sensaciones o submodalidades y La visién, respectivamente).

En el sistema auditivo, las células ciliadas del oido realizan si-
napsis con las dendritas de neuronas bipolares, cuyos axones lle-
van la informacién auditiva al encéfalo. Estas neuronas cuyos
axones conforman el nervio coclear se asocian con las células in-
ternas (95 %), en aproximadamente una relacion 1 a 1, por lo
cual, cada fibra del nervio auditivo transmite informacién sobre
una pequefia parte del espectro de frecuencias audibles, conser-
vando asi las caracteristicas de frecuencia a lo largo del procesa-
miento. Luego, la informacién de sonido, ahora recodificado en
forma de senales eléctricas, viaja por el nervio auditivo (VIII par
craneal), a través de estaciones intermedias, como los nucleos
cocleares, el complejo olivar superior del tronco cerebral y el co-
liculo inferior del cerebro medio, donde la informacién sonora se
va procesando mas detalladamente. Asi, los axones de las celulas
que conforman el nervio coclear proyectan a los nicleos cocleares
ubicados en el bulbo raquideo en el tronco encefalico. Estas pro-
yecciones son ordenadas, de manera que existe una organizacion
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tonotdpica, es decir, la representacion de los sonidos en estos ni-
cleos se encuentra ordenada espacialmente segtin la frecuencia de
los sonidos. El complejo olivar superior, situado en la porcién
ventrolateral de la protuberancia, proyecta, a través de un grueso
fasciculo llamado lemnisco lateral, al coliculo inferior, situado en
el mesencéfalo. Finalmente, el coliculo inferior proyecta al nicleo
geniculado medial del talamo, desde donde la informacién auditi-
va alcanza la corteza cerebral en lo que se conoce como corteza
auditiva primaria, ubicada en el lébulo temporal. De este modo,
cada hemisferio recibe informacién de ambos oidos (Fig. 16-3).
La informacion gustativa es transmitida a través de los pa-
res craneales VII, IX y X (Fig. 16-4). La informacidn de la parte
anterior de la lengua viaja por la cuerda timpanica (una rama
del séptimo par craneal), mientras que la informacién de la
parte posterior de la lengua viaja por la rama lingual del no-
veno par craneal. El décimo par lleva la informacién de los re-
ceptores del paladar blando y de la epiglotis. La informacién
gustativa llega entonces al nicleo del tracto solitario, localiza-
do en el bulbo raquideo. El niicleo del tracto solitario proyecta
al ntcleo ventral posteromedial del talamo (que también recibe
informacion somatosensorial). Este niicleo del tdlamo proyecta
a la corteza gustativa primaria y también proyecta a otras es-
tructuras subcorticales como la amigdala y el hipotdlamo. A dia
de hoy, ain se conoce relativamente poco sobre las vias de
transduccion del gusto y sobre cémo los receptores sensoriales
del gusto se comunican con el sistema nervioso integrando la
informacion de textura, sabor y olfato, por ejemplo.
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Fig. 16-3 | Via del sistema auditivo. La organizacion espacial se preserva a lo
largo de la via La informacion auditiva llega al oido y se va procesando a lo lar
go de |a via hasta llegar a la Ultima etapa del procesamiento, la corteza auditi
va Modificado de Garcia-Parrero y Hurlé (eds Org.). Neuroanatomia Humana
Editorial Panamericana 2014 Reproducida con autorizacion
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roanatomia Humana Editonal Panamericana 2014 Reproducida con
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Las células receptoras del sistema olfativo envian sus
axones directamente al bulbo olfatorio, donde hacen sinapsis
principalmente con las células mitrales. Las células mitrales
y empenachadas proyectan directamente a diferentes es-
tructuras del encéfalo, como la corteza piriforme en el lébulo
temporal (Fig. 16-5). Este sistema sensorial es el Unico que
no incluye procesamiento taldamico entre los receptores y la
ruta a la neocorteza. En su lugar, la corteza piriforme repre-
senta el centro especializado en el procesamiento del olfato.
Ademds, estas células proyectan también a otras areas del
encéfalo, como la corteza entorrinal y la amigdala. Sin em-
bargo, se sabe menos acerca de la organizacion central del
sistema olfativo que de otras vias sensoriales; por ejemplo,
la corteza visual cuenta con un mapa espacial de la superfi-
cie del receptor correspondiente, y la corteza auditiva carac-
teristicas de frecuencia y otros mapas. Sin embargo, del sis-
tema olfatorio no se sabe si existen mapas analogos de olo-
res especificos o atributos de olor en el bulbo olfatorio y en
la corteza piriforme.

Hasta aqui se ha visto buena parte del procesamiento sen-
sorial, aunque éste no termina aqui: una vez que la informa-
cién sensorial llega a la corteza, el procesamiento cortical
continuara en las areas de asociacion unimodales y en las
areas de asociacion multimodales que integran informacion
proveniente de diversas modalidades sensoriales (v. capitulo
'Corteza cerebral’).
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Sistema somatosensorial: mediador de varias
sensaciones o submodalidades

El sisterna somatosensorial es un sistema complejo que proce-
sa la informacién sobre el mundo exterior que nos llega a través
del contacto con la piel (mecanorrecepcion), as{ como informa-
cién sobre nuestra posicion corporal proveniente de estructuras
internas como musculos y tendones (propiocepcion).

El procesamiento de la informacion proveniente de los recep-
tores de dolor y de temperatura de la piel (nocicepcién y termo-
cepcién) sigue vias centrales, al menos parcialmente distintas a
las de la mecanorrecepcion y la propiocepcidn. Debido a estas di-
ferencias anatémicas y funcionales, algunas perspectivas recien-
tes consideran el procesamiento de informacién nociceptiva y
termoceptiva como parte del sisterna interoceptivo, que describen
como <«el sentido de la condicion fisioldgica del cuerpo>. Este
apartado se centrard en las vias mecanosensitivas y propiocepti-
vas, haciendo una breve mencion a las vias de procesamiento de
dolor y de temperatura (v. Recuadro 16- 2 ()

La piel cuenta con multiples receptores sensibles a diferentes
tipos de estimulacion mecanica como el estiramiento, la presién y
la vibracién, llamados mecanorreceptores. Existen diferentes tipos
de mecanorreceptores cutaneos que se diferencian por su morfo-
logia, distribucion sobre la piel, velocidad de adaptacion, tamarno
del campo receptivo, y frecuencias a las que son mas sensibles.
Entre ellos se encuentran los corplisculos de Meissner y los cor=
pisculos de Pacini, los discos de Merkel y las terminaciones de Ruffini.
Los corpusculos de Meissner y de Pacini son de adaptacion rapi-
da, es decir, su respuesta al estimulo decrece rapidamente. En
cambio, los discos de Merkel y las terminaciones de Ruffini son
receptores de adaptacion lenta y, por lo tanto, su respuesta conti-
nua después de la aparicion del estimulo. Por otro lado, mientras
que el campo receptivo de los corpusculos de Pacini y las termi-

naciones de Ruffini es grande, pudiendo abarcar varios centime-
tros de la piel, los campos receptivos de los discos de Merkel y los
corplsculos de Meissner son pequenos. Estos receptores propor-
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cionan una gran variedad de informacioén sobre los estimulos que
alcanzan la piel, incluyendo forma, textura y movimiento. El sis—
tema somatosensorial cuenta también con propiorreceptores en
estructuras internas como musculos, tendones y articulaciones,
que proporcionan informacién concerniente a la posicion de las
diferentes partes del cuerpo. Por ejemplo, los husos musculares,
que se encuentran en la musculatura esquelética, detectan cam-
bios en la longitud del muisculo, mientras que los érganos tendi-
nosos de Golgi -que se ubican en los tendones- detectan cambios
en la tensién del musculo. Existen también receptores en las arti-
culaciones que proporcionan informacién sobre cuestiones relati-
vas al estado actual de éstas como, por ejemplo, el angulo en el
que se encuentran.

La informacién captada por los diferentes tipos de receptores
somatosensoriales se transmite al sistema nervioso central a
través de axones aferentes. Los somas de estas neuronas, se en-
cuentran en los ganglios de las raices dorsales o ganglios espi-
nales, localizados a lo largo de la columna vertebral. El drea de la
piel inervada por cada ganglio espinal se denomina dermatorna
(Fig. 16-6). Las fibras que llevan la informacion de la periferia al
sistema nervioso central se clasifican seglin su grosor y grado de
mielinizacién en cuatro clases, de mas rapidas (gruesas y mieli-
nizadas) a mas lentas (finas y no mielinizadas): Ac, A, A0y C.

La principal via de los axones que llevan la informacion de los
mecanorreceptores cutineos, asi como parte de la informacion
propioceptiva es la via de las columnas dorsales o via posterior-
lemnisco medial (figura 13-11). En esta via, la mayor parte de los
axones ascienden por la médula espinal hasta hacer sinapsis en
el niicleo grécil (los que provienen de la parte inferior del cuer-
po) v el nticleo cuneiforme (los que provienen de la parte supe-
rior) del bulbo raquideo en el tronco del encéfalo. Los axones
que parten de estos niicleos ascienden formando el tracto le-
minsco medial, se decusan y hacen sinapsis en el nicleo ventral
posterolateral (VPL) del talamo del hemisferio contralateral. El
nticleo VPL del talamo proyecta a la corteza cerebral, concreta-
mente a la corteza somatosensorial primaria (dreas de Brod-
mann 3, 1y 2). A lo largo de esta via, la informacién esta soma-
totopicamente organizada, es decir, conserva una cierta organi-
zacion espacial.

La principal via de los axones aferentes que transmiten la in-
formacién captada por los receptores de la cara, que tienen su
soma en el ganglio del nervio trigémino o ganglio de Gasser, es
el tracto trigeminotaldmico ventral. Estos axones proyectan al
nticleo sensitivo del trigémino que estd en el tronco del encéfalo.
Los axones que salen de este nicleo se decusan y proyectan al
nucleo ventral posteromedial (VPM) del talamo del hemisferio
contralateral. Este ntcleo proyecta, igual que VPL, a la corteza
somatosensorial primaria.

La informacion en la corteza somatosensorial primaria se en-
cuentra organizada espacialmente en mapas somatotopicos, es
decir, que cada zona del cuerpo esta representada en una zona de
la corteza somatosensorial primaria. Esta representacion, sin
embargo, no es proporcional. No todas las regiones del cuerpo
acupan el mismo espacio, sino que aquéllas con mayor sensibili-
dad (de las cuales se reciben mas aferencias) ocupan un area
mayor (fendémeno de magnificacion cortical). La representacion
grafica de esta correspondencia deformada de la superficie cor-
poral en la corteza somatosensorial primaria (que también exis-
te en la corteza motora primaria) se conoce €omo homunculo
sensorial o de Penfield (figura 15-15).
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Fig. 16-6 | Mapa de dermatocmas. Los ganglios se distribuyen a lo largo de la columna vertebral, en su parte do_rsal. El area de Iaer;?{g% ér;;\rfgcligspgmg(ajgacgi cgadaedsgr-
nal se denomina dermatoma. En esta figura, se representan los diferentes dermatomas. Las letras y numeros indican el segm

matoma. La letra corresponde a la inicial de la regian en la que se encuentra el segmento (cervical, tordcica, lumbar y sacra).

La corteza somatosensorial primaria proyecta a la corteza so-
matosensorial secundaria, asi como al l6bulo parietal superior
(4rea de asociacion somatosensorial), donde el procesamiento
de la informacién somatosensorial continta. Esta informacion
se integrara con la proveniente de otras modalidades sensoriales
en las areas de asociacion multimodales. La corteza somatosen-
sorial primaria tiene también proyecciones a la corteza motora
primaria, dando cuenta de la importancia que la informacién
somatosensorial tiene para el movimiento y para el bucle per-
cepcién-accién que sera tratado con profundidad mas adelante
en este capitulo.

* Aungue en esta seccion se han explicado las vias aferentes, es
importante tener presenta que la corteza cerebral envia sefia-
les descendentes que modulan de manera decisiva el procesa-
miento de los estimulos sensariales.

La vision
Y se hizo la luz...

La luz es la responsable de iniciar el proceso perceptivo impac-
tando sobre los sensores altamente especializados de la visién
(los fotorreceptores). Se trata de una radiacion electromagnética
que suele ser caracterizada por la amplitud y por la frecuencia de
sus ondas o, alternativamente, por la inversa de la frecuencia: la
longitud de onda. En particular, las ondas de luz que vemos los
seres humanos es una parte pequena del espectro de luz (entre
390 nmy 770 nm de longitud de onda; Fig. 16-7). Esta radiacion,
uljla vez generada por una fuente, tiene la capacidad de ser absor-
bida, reflejarse o ser transmitida por los objetos. Los organismos

vivos «aprendimos> a utilizar lafs- propiedades de este rango
particular de energia electromagneética que, a? ser detectada por
los sensores que los organismos POSeer, nos informan sobre los
objetos del mundo.

La relacién de la luz con los objetos‘ es, en verdad, un poco
mas complicada. Parte de la radiacion es absorb?da por el
material que constituye el objeto y otra parte re.ﬂe]ada, alte-
rando la composicion espectral de la luz Fes decir, la compc?_
sicién de la luz por las distintas fl’E'C.L’lEnClaS es lo que COIllstl-
tuye la base fisica para la PEYCEP“DH del color). Al ljn}smo
tiempo, dependiendo de las propiedades de la superfulcle se
reflejara mas o menos cantidad de luz, lo que detgrmma la
percepcién del brillo. Por oOtro lad?, las heterogeneidades en
las superficies en los objetos d_aran como ljesultado la per-
cepcién de texturas. Otra propiedad flfo‘lca importante de la
luz a efectos de comprender como funciona el sistema? v1SLfe‘al,
es la llamada refraccion. Esta se refiere al cambio de C]l.[’E.'CCllon
que sufren los rayos juminosos cuando pasan de un medio a
otro con distinta densidad, y €sto €s lo que sucede cuando la
luz atraviesa los medios transparentes del ojo, como se vera
mas adelante. _

Ahora se profundizara en las PfOPiedadgs fun@amentales
del ojo y en cémo en €l se genera una primera imagen del
mundo. Luego se veran las propiedades de los fotorreceptores
y como convierten la energia luminica en sefales quimicas y
eléctricas y, por ultimo, S€ estudiara la organizacion general
de la retina, los circuitos neuronales que la constituyen V
cémo estos dan lugar a 1as senales que salen del ojo a través
del nervio 6ptico hacia distintas estructuras centrales.
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Espectro visible por el ojo humano
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Fig. 16-7 | Espectro electromagnético con ampliacion de la franja visible por el ojo humano. Las longitudes de onda que son visibles para el ojo humano se ubican

entre los 380 nm (violeta) y los 760 nm (rojo).

El ojo y su funcionamiento

El ojo funciona de acuerdo al principio de la cdmara oscura,
que es el mismo que utilizan las camaras fotograficas. La idea ba-
sica se puede entender de esta manera: supongamos que estamos
dentro de una caja pintada de negro y a oscuras, pero en la que
hay un agujero muy pequefio (que vendria a ser la pupila); la
fuente de luz en el exterior (por ejemplo, el sol) va a reflejarse en
las superficies de los objetos existentes en el exterior de la caja en
muchas direcciones, pero por el pequeiio agujero solo van a pasar
aquellos rayos luminosos que llegan en una direccién particular;
idealmente, desde cada punto del mundo exterior llegaria un solo
rayo. De esta manera en la pared opuesta a la abertura se veria
proyectada una imagen del mundo exterior doblemente invertida:
de arriba abajo y de izquierda a derecha. Este es el principio basi-
co que permite al ojo formar una primera imagen del mundo so-
bre la retina (en la analogia, la cara opuesta a la abertura-pupila).

Sin embargo, hay que tener en cuenta que tenemos dos 0jos Y,
por tanto, los campos visuales de ambos ojos se superponen cen-
tralmente, pero quedan dos medias lunas laterales donde la vi-
sion es solo monocular. La separacién de ambos ojos hace que
cada ojo tenga su propio <«punto de vista> del mundo.

Estructuras para la captacion de la imagen

El ojo es una estructura de forma aproximadamente esférica y
pastante fuerte, debido principalmente a su capa externa com-
puesta por denso tejido conjuntivo. Se ubican en las orbitas ocu-
Jares, que son cavidades dseas situadas en la parte anterior de la
cabeza, justo por debajo de la caja craneana y a ambos lados de
las fosas.

De afuera para adentro (Fig. 16-8), el ojo presenta una capa
exterior, llamada esclerdtica, que es espesa, resistente y de color
planco. La capa interna es la retina y en ella se encuentran los fo-
torreceptores (bastones y conos). La parte anterior del globo ocu-
lar esta cubierta por la cérnea, que es una membrana transparen-
te y resistente que carece de vasos sanguineos. Por detras de la
cérnea se halla la camara anterior, limitada por detras por el iris y
la pupila. La pupila es simplemente un agujero por donde entra la
Juz al globo ocular. Detras de la pupila se encuentra el cristalino,
que es la lente que permitira enfocar la imagen sobre la retina. El
cristalino, situado justo detras de la pupila, estd sostenido por
unas fibras conjuntivas muy finas, que a su vez estan unidas al
musculo constrictor del cuerpo ciliar, que tendra mucho que ver
en el proceso de la acomodacion que se describird mds adelante.
La camara anterior esta llena de un liquido transparente, el hu-
mor acuoso, que humedece el cristalino y garantiza su nutricion.
La camara posterior esta rellena de otro liquido coloidal llamado

humor vitreo, que mantiene la tension del interior del ojo. El iris,
que es la estructura que habitualmente se denomina como <el
color de los ojos>, estd formado por una fina red de fibras con-
juntivas, o estoma, provista de numerosos vasos sanguineos y de
los musculos que controlan la dilatacién (midriasis) y la contrac-
cién de la pupila (miosis).

K ¢Sabias qué? El tamario de la pupila depende fundamental-
mente de la luz ambiente, pero también de cuestiones psicolo-
gicas. Es cierto que, a mas luz en el ambiente, menor es €l ta-
mario pupilar (para evitar una entrada excesiva de luz en el 0jo).
Sinembargo, también es cierto que el tamario de la pupila pue-
de variar ante diferentes situaciones. Asi, varios investigadores
han mostrado que el tamario pupilar aumenta con la dificultad
de los problemas mentales que se le presentan al sujeto para
resolver o con la emocion que sienten los sujetos. Los trabajos
pioneros en esta linea son los iniciados por el psicologo Eck-
hard Hess y su equipo en la Universidad de Chicago. En un ar-
ticulo de 1965, Hess muestra que el tamano pupilar esta inti-
mamente ligado a la emaocion. Concretamente, Hess muestra
que la activacion, el interés o la atencién pueden provocar mi-
driasis. A partir de este momento, son varios los investigado-
res que, apoyandose en estos resultados de Hess, han utiliza-
do el tamafio pupilar para, por ejemplo, la deteccion automati-
ca de enganio o el atractivo fisico. Quizas tenga algo de verdad
esa creencia popular que manifiestan también los jugadores
de poker en cuanto a que la emocion se refleja en los ojos.

Cuando un rayo de luz pasa de una sustancia a otra, su trayec-
toria se desvia (refraccion). La cornea vy el cristalino, por su geo-
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Fig. 16-8 | Componentes estructurales del ojo
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metria y propiedades refractivas, funcionan como lentes que per-
mitirdn el enfoque de la imagen generada sobre la retina. Si-
guiendo con la metafora de la cAmara fotografica, constituyen el
«objetivo> del ojo. La cérmea funciona como una lente convexa
que focaliza el haz de luz, mientras que el cristalino adapta su
forma (gracias al musculo ciliar) a la distancia a la que se estd
mirando. A este proceso se le conoce con el nombre de acomoda-
cién (v. Recuadro 16-5 @) y puede ser utilizado como clave de
profundidad, ya que brinda informacién sobre la distancia a la
que se encuentra un objeto determinado.

Comenzando el procesamiento visual: la retina

En la retina se encuentran diferentes tipos de células: los foto-
rreceptores (que seran los responsables de la transduccién en el
sistermna visual) y las diferentes células que colaboran con los fo-
torreceptores en la codificacién y organizacién de la informacién
luminica que acaba de entrar por la pupila. Dentro de este tipo de
células, las mas importantes son las células ganglionares de la
retina, ya que son las responsables de la salida final de la infor-
macién que resulte del analisis retiniano. Esta salida sera trans-
mitida hacia el cerebro mediante el nervio éptico (1I par), que estd
constituido por los axones de las células ganglionares. Entre los
fotorreceptores y las ganglionares se encuentran las células bipo-
lares, amacrinas y horizontales, que son las encargadas de com-
binar las sefiales que provienen de diferentes fotorreceptores,
para asi dar lugar a una respuesta en las células ganglionares re-
lacionada con los patrones espaciales y temporales de la luz que
llega a la retina. En este apartado se revisara fundamentalmente
el funcionamiento de las primeras y las tltimas células del proce-
samiento retiniano.

Las primeras células que recibirdn informacién en forma de luz
en nuestra retina son los fotorreceptores. Existen dos tipos de fo-
torreceptores: los conos y los bastones, llamados asi por sus ca-
racteristicas morfoldgicas (Fig. 16-9). Sin embargo, las diferen-
cias entre estos dos tipos de fotorreceptores no son solo en su
forma, sino que también difieren en: la clase de fotopigmentos
que utilizan, su distribucién en la retina y la forma en la que estan
conectados con las otras células que conforman el entramado de
procesamiento retiniano. Ademas, se diferencian por la cantidad:
existen aproximadamente 90 millones de bastones en cada retina
y tan solo unos 5 millones de conos que, a su vez, se subdividen
en tres clases, de acuerdo al rango de frecuencias que absorben
sus fotopigmentos?.

Ademas de la diferencia de cantidad entre ellos, la densidad de
bastones es mucho mayor que la de conos en la mayor parte de la
retina, salvo por la region de la retina llamada févea, donde esta
relacién cambia dramaticamente. En la févea, la densidad de los
conos aumenta casi 200 veces, alcanzando, en su centro, la den-
sidad de empaquetamiento de receptores mas alta de la retina. De
hecho, la parte central de la févea (fovéola), se encuentra total-
mente libre de bastones.

/,_: ¢Sabfas qué? Nuestra vision solo puede captar con detalle una
pequefia parte del campo visual en la zona de la retina denomi-
nada févea. La palabra fovea viene del latin y significa «peque-
fio pozon, ya que anatdmicamente se la ve como una depre-
sién en la superficie de la retina. Esta es una regién sumamen-

' te especializada de la retina central que mide cerca de 1,2 mili- ‘
i metros de didametro y abarca tan solo 2 grados de dngulo vi- |
sual. El angulo que subtiende la imagen de un objeto enla '
retina se denomina dngulo visual. Para tener unaidea: el &ngulo |
visual cubierto por vuestro dedo pulgar con el brazo extendido |
hacia adelante es de aproximadamente 1 grado. ’

A medida que la densidad de conos decae con la excentrici-
dad y la relacién de los fotorreceptores con las células bipola-
res y con las células ganglionares aumenta, la agudeza visual
se reduce significativamente (v. Recuadro 16-6 @),

Ademas de las diferentes resoluciones con las que vemos el
mundo que nos rodea, existen otros <«problemas> para la vi-
sién humana que provienen directamente de cémo esta cons-
truido el ojo. Tienen que ver con el fenémeno que se conoce
como «punto ciego», y que responde a que en cada una de
nuestras retinas existe un sector donde no tenemos fotorre-
ceptores. Esto es asi ya que los axones de las células ganglio-
nares salen de la retina a través de lo que se conoce como pa-
pila o disco dptico y, por dicha razén, en ese sector de la
retina no puede haber fotorreceptores (si hay axones, no pue-
de haber también fotorreceptores). El correlato perceptivo de
esto es un sector del campo visual de cada uno de nuestros
ojos que no recibe informacién del mundo externo. El tamario
del disco 6ptico en cada retina hace que el punto ciego abar-
que una proporcién de nuestro campo visual nada desprecia-
ble (aproximadamente una zona circular de unos 4° visuales
que se ubica a unos 11° de la févea). La existencia del punto
ciego en cada uno de nosotros es facilmente demostrable me-
diante un sencillo experimento que requerird observar la
Fig. 16-10 y seguir las siguientes instrucciones: observa la fi-
gura. En ella hay un circulo negro y un rombo. Ubicate a unos
50 cm de la imagen de forma frontal al rombo y cierra com-
pletamente el ojo derecho. Con el ojo izquierdo (y sin girar la
cabeza) mira directamente al rombo. Comienza a alejarte muy
lentamente sin dejar de mirar el rombo con el ojo izquierdo.
Llegard un momento en el que el punto negro
«desaparecera». Ahora, mira hacia donde estaba original-
mente el punto negro para confirmar que lo que ocurria en
esta zona estaba fuera del alcance de tu vision.

Como puede comprobarse en el experimento anterior, es
totalmente cierto que hay un sector importante de informa-
cién en cada ojo que no se procesa, la realidad es que se tiene
la impresién de que se ven todos los objetos que nos rodean
con igual precision. Es claro entonces que, en este sentido,
nuestra vision es en parte una ilusion.

2 El tipo de fotopigmento de los conos va a determinar qué rango de fre-
cuencias es mas eficaz para descomponerlo y volverlo activo. De acuerdo al
rango de sensibilidad hay tres ipos de conos los que absorben en el rangoAde
las ondas cortas o tipo C. los que absorben en longitudes de ondas medias
o tipo M y los que absorben en longitudes de onda largas o tipo L Muchas ve-
ces se los menciona como conos azules. verdes y rojos pero esto es un error ya
que en si MisMOS estos receptores NG «ven» NINgun color (el color. como se vera
mas adelante en este capitulo. se procesa a mivel cortical) De todas maneras,
es bueno tener presente en este punto que la existencia de tres fotopigmentos
es la base de la teoria tricromatica del color formulada por Thomas Young y
Hermann von Helmholtz que sugiere gue estos tres colores son la base para
componer todo el conjunto de colores que sOMOs capaces de percibir. La otra
teoria mas conocida sobre percepcion del color fue planteada por Ewald Hering
y parte de la idea de que el color se basa en los campos receptivos con opost-
cién cromatica centro-periferia
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Fig. 16-9 | Células del procesamiento visual retimiano. Los conos y bastones
son fotorreceptores que se diferencian por su forma, pero también en su fun-
cidn (véase texto para mayor detalle)

? sPor qué razén no lo notamos? ¢Por qué no nos
damos cuenta de que hay zonas en donde no ve-
mos con cada uno de nuestros ojos?

Como ya se menciond al comienzo de este apartado, las
células ganglionares de la retina son las responsables Ultimas
de la informacion que resulta del procesamiento retiniano.
Una de sus caracteristicas fundamentales es que nunca estan
inactivas, incluso cuando no hay patrones de luz que las esti-
mule. Su actividad espontanea depende en buena parte de la
actividad de las células intermedias que estan conectadas a la
célula ganglionar.

El campo receptivo de una célula ganglionar es el sector de
la retina al que esa ganglionar controla mediante los fotorre-
ceptores que captan la luz proveniente del mundo en dicha
zona. Estos campos receptivos son circulares, aunque varian
mucho en su tamafo segun sea el area de la retina que con-
trolen. De hecho, como se veia anteriormente, los campos re-
ceptivos de las ganglionares que se ubican préximas a la fo-
vea son muy pequernios, habilitando asi la maxima resolucién
espacial en dicha zona. Sin embargo, los campos receptivos
de las ganglionares que controlan zonas de la periferia de la
retina son mucho mds grandes, lo que determina la baja agu-
deza visual que se tiene en la periferia.

Por otro lado, los campos receptivos de las ganglionares
son de la forma on-off. Disponen de dos zonas bien diferen-
ciadas: una zona circular interna que se llama centro del cam-
po receptivo y una zona circular externa que se denomina pe-
riferia. Estas células se caracterizan por presentar una res-
puesta maxima cuando la estimulacion que reciben en su
centro es diferente a la que reciben en la periferia. Las células
de centro on son aquéllas que se excitan cuando la luz esti-
mula su centro y se inhiben cuando la luz estimula la perife-
ria. Las células de centro off presentan el patron inverso de
activacion. En este sentido, una estimulacién difusa sobre
todo el campo receptivo de la ganglionar provocara una res-
puesta nula o muy pequena (v. Contenido complementario
Inhibicién lateral).

@ \ 4

Fig. 16-10 A traves de esta figura el lector podra comprobar la existencia del
punto clego Siga las instrucoiones dadas en el texto y podra tener la experien
cia del no ver
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&  Inhibicion lateral

El funcionamiento de este mecanismo se ilustra en la
Fig. 16-11 para una ganglionar de centro encendido. Cuando
tanto centro y periferia estan en la oscuridad (Fig. 16-114), la
tasa de descarga de la célula ganglionar esta en un cierto va-
lor; cuando el borde luminoso comienza a estimular la perife-
ria off, esto lleva a que la ganglionar reduzca su tasa de des-
carga (Fig. 16-11B); cuando el borde sigue avanzando v co-
mienza a estimular el centro on (Fig. 16-11C), llega un punto
que excitacién e inhibicién se neutralizan y la neurona vuelve
a tener la tasa de descarga inicial. Si se sigue avanzando de
modo de estimular todo el centro on (Fig. 16-11D), la tasa de
descarga de la neurona aumenta respecto a la tasa que tenia
inicialmente y, por Ultimo, cuando se estimula completamente
todo el campo receptivo, la tasa de descarga vuelve a bajar
(Fig. 16-11E). Notese que el efecto no es simétrico, ya que,
ante la totalidad del campo receptivo estimulado, la tasa de
descarga es un poco mayor que la tasa basal. El caso ejempli-
ficado a través de la Fig. 16-11 podria representar tanto el
efecto de un borde en movimiento, como distintas células
ganglionares de centro encendido espacialmente distribuidas
en torno a un eje estatico.

Sin embargo, el sistema visual no solo analiza el contraste y
los cambios rapidos de iluminacién a través de estos mecanis-
mos de inhibicidn lateral, sino que, en paralelo, analiza tam-
bién otros aspectos de la imagen visual como son el color, la
forma y el movimiento. Estos procesamientos diferenciados
comienzan ya a nivel de la retina y son realizados por los dife-
rentes tipos de células ganglionares que se encuentran en la
retina: las neuronas parvocelulares (P), las neuronas magno-
celulares (M) y las koniocelulares (K):

v Las células P tienen campos receptivos pequetios y se loca-
lizan fundamentalmente cerca de la févea. Son mas nume-
rosas que las células M y se ubican de manera bastante
uniforme a lo largo de toda la retina. Son las responsables
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Fig. 16-11 | Esquema que muestra el funcionamiento del mecanismo de acti
vacion de las células ganglionares on-off en la retina
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del andlisis fino de la imagen visual y la mayoria de ellas
estdn implicadas en el procesamiento del color y de la
forma.

v Las células M tienen campos receptivos mds grandes y pare-
cen estar implicadas en el andlisis de los rasgos gruesos del
estimulo, asi como también de la informacién de
movimiento.

v Las células K tienen campos receptivos muy pequefios (como
las P) y se ubican a lo largo de toda la retina (como las M) y
tienen distintos tipos de funciones.

Procesamiento visual

Todo el andlisis que se produce en la retina se transmite en
definitiva a través de los axones de las células ganglionares de la
retina, que formaran lo que se conoce como nervio 6ptico. En
este sentido, se puede decir que el andlisis de la informacién vi-
sual contintia después de la retina a través de las vias visuales
que llevaran la informacion hacia estructuras centrales.

Hacia la corteza: el nervio dptico

El nervio éptico es el segundo de los 12 pares de nervios cra-
neales. Todos los axones de las células ganglionares dejan la
retina a través del disco 6ptico, pero no todos hardn el mismo
recorrido hasta llegar a la corteza. En principio, el camino que
tomara cada axon dependera de en qué region de la retina se en-
cuentre su célula ganglionar. A grandes rasgos se puede dividir
cada retina en dos grandes mitades: la hemirretina nasal y la he-
mirretina temporal (Fig. 16-12). Los axones de las células gan-
glionares de las retinas nasales cruzaran de hemisferio en el
quiasma éptico, mientras que los axones que provienen de célu-
las de las hemirretinas temporales pasaran también por el
quiasma éptico, pero sin decusar. De esta manera, los axones de
las células ganglionares de la hemirretina nasal del ojo derecho
se cruzaran en el quiasma dptico y proyectaran sus fibras en el
hemisferio izquierdo. Analogamente, los axones de la hemirreti-
na nasal izquierda proyectan sobre la corteza visual del hemis-
ferio derecho.

@ Si has comprendido la organizacién y el recorrido de las fibras
que conectan las ganglionares de la retina con las del ndcleo
geniculado lateral (NGL) en relacién a como pasan por el quias-
ma optico, deberias ser capaz de explicar en qué hemisferios
se procesa la informacidn del mundo que proviene de cada
campo visual y como es el recorrido de dicha informacion se-
gun el origen de cada célula ganglionar en laretina.

A partir del quiasma éptico la informacién visual puede
viajar por dos grandes vias: la via tectopulvinar y la via
geniculoestriada:

¥ Via tectopulvinar: constituye el camino mas antiguo evoluti-
vamente y estd compuesta por unas 100.000 fibras aproxi-
madamente. Este conjunto de fibras establece sinapsis pri-
mero en el coliculo superior, después con el pulvinar (otro
nucleo en el talamo) y, desde alli, buena parte de esta infor-
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Fig. 16-12 | Vias de procesamiento de la informacion visual. Notese que la
informacion que entra por las hemirretina nasal del ojo izquierdo y la informa-
cién proveniente de la hemirretina temporal del ojo derecho es procesada por
el Idbulo derecho, ya que configura el campo perceptivo de los objetos que en
el mundo se encuentran a la izquierda del observador

macién sinapta con dreas de la corteza visual (V2, V5). La via
tectopulvinar parece jugar un papel esencial en la orientacién
y localizacién espacial de los objetos (v. Recuadro 16-7 m),

v Via geniculoestriada: continia después del quiasma a través
del tracto 6ptico hasta llegar al nicleo geniculado lateral
(NGL). La mayoria de las fibras procedentes de la retina
(aproximadamente el 90 %) conforman esta via que conecta
con el NGL, y desde ahi a las diferentes capas de la corteza vi-
sual primaria (V1). Por ella, transita la informacion consciente
del procesamiento visual de los objetos como pueden ser as-
pectos relativos al color, la forma y tarnbién al movimiento.
De hecho, la via geniculoestriada se puede subdividir, en rela-
cién al tipo de informacion que transporta, en via parvocelular
(P) y via magnocelular (M), donde cada una transportard el
tipo de informacién cuyas células ganglionares en la retina
procesa. En este sentido, por la via P viaja la informacién rela-
tiva al color y la forma de los objetos, mientras que, por la via
M viaja la informacion sobre el movimiento. El grado de deta-
lle de la informacién que cada via puede transportar también
es diferente. Las frecuencias espaciales altas llegan a través de
la via P, mientras que las frecuencias bajas y medias lo hacen
por la via M (véase recuadro Blindsight).

Por otro lado, la informacién proveniente de la retina que via-
ja hacia las estructuras siguientes en la via lo hace en forma reti-
notdpica, es decir, manteniendo las relaciones espaciales. De esta
manera, objetos adyacentes en el espacio fisico estimulan células
ganglionares cercanas en la retina que, a su vez, conectaran con
neuronas vecinas en las areas corticales. Esto es lo que se conoce
como topografia retiniana o mapa retinotépico. Sin embargo, esta
topografia tiene caracteristicas especiales derivadas de la orga-
nizacion estructural del sistema visual. Un ejemplo de ello es la
magnificacion cortical: la porcion de corteza cerebral que recibe
y analiza informacion proveniente de la fovea es proporcional-



mente mucho mayor (hasta 35 veces mayor) que el area de la
corteza dedicada a analizar la informacién que proviene de la pe-
riferia retiniana.

El nucleo geniculado lateral

Una vez que los axones de las ganglionares pasan por el quias-
ma éptico (donde aproximadamente la mitad de las fibras decu-
san) entran en el hemisferio cerebral que les corresponde, segun
el sector del campo visual del cual reciben informacidn, y llegan
al niicleo geniculado lateral (NGL) del tdlamo. Los axones que lle-
gan a cada NGL mantienen separada la informacién que proviene
de cada ojo, generando un mapa ordenado de la informacion co-
rrespondiente al sector del campo visual que codifican.

En cada NGL se encuentran seis capas en las que se distribu-
yen los cuerpos celulares de las células del NGL que constituyen
el primer relevo de las neuronas ganglionares provenientes de
la retina:

v Enlas capas 1y 2 (las mas ventrales) harén sinapsis las célu-
las ganglionares de la retina tipo M que ya se describieron an-
teriormente. Alli se encontraran con células de cuerpo celular
grande que son las que dan el nombre a dichas capas: capas
magnocelulares. En estas capas se procesara la informacién
proveniente de estimulos con baja frecuencia espacial y alta
frecuencia temporal que les llega de células ganglionares tipo
M de la retina, conformando asi la via magnocelular.

v Lascapas, 3, 4, 5 ¥ 6 del NGL son capas fundamentalmente
parvocelulares, ya que alli se encuentran células con cuerpos
celulares mas bien pequefios que reciben informacion de las
células tipo P de las retinas. Por lo tanto, son sensibles a los
componentes espectrales de la luz y procesan los componen-
tes de alta frecuencia espacial (codifican detalles) y baja fre-
cuencia temporal de la imagen visual. Las células de las capas
parvocelulares del NGL poseen propiedades similares a las cé-
lulas tipo P de la retina.

A fin de mantener separada la informacién proveniente de
cada ojo, las diferentes capas del NGL recibiran axones de las cé-
lulas ganglionares segun el ojo del que procedan. Asi, las capas 1,
4 y 6 reciben la entrada de la hemirretina nasal contralateral,
mientras que las capas 2, 3y 5 reciben de la hemirretina temporal
ipsilateral. En cada una de las seis capas del NGL las células man-
tienen un mapa retinotépico. Esto implica que las ganglionares
adyacentes en la retina (que codifican aspectos cercanos espa-
cialmente de la imagen visual del mundo) proyectaran también
en lugares adyacentes en el NGL. Por tanto, se puede asumir que
en cada capa existe una representacién o mapa de la mitad del
mundo, en tanto cada NGL recibe informacién de una hernirreti-
na de un solo ojo. Esta separacién de la informacién segin el ojo
del que proviene serd respetada también por las células del NGL y
permitird que la informacién se transporte separadamente hasta
la corteza visual primaria, lo que posibilitara la visién binocular.

Algunos autores plantean que el procesarmniento que se realiza
de la informacidn a nivel del NGL tiene una diferencia fundamen-
tal con el que se realiza en la retina, debido a que en el NGL se in-
corpora informacién que proviene de otras estructuras como Vio
el nucleo reticular talamico (NRT). Ambas estructuras intervienen
directamente en la actividad del NGL.. Por tanto, el NGL es la pri-
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mera instancia de la via visual que es modulada por informacién
que proviene de estructuras jerarquicas superiores. El rol funcio-
nal de estas retroproyecciones de la corteza no es alin completa-
mente claro, aunque algunos datos recientes apuntan a la modu-
lacién atencional de la respuesta visual como el objetivo central
de buena parte de estas conexiones.

Un ejemplo del rol funcional en el control atencional de los cir-
cuitos que vinculan reciprocamente al NGL con la corteza puede
verse a partir de los experimentos sobre rivalidad binocular. Utili-
zando resonancia magnética funcional, algunos autores han
mostrado una alta correlacién entre la activacion de las células
del NGL y la dominancia perceptiva en una tarea de rivalidad bi-
nocular. A partir de experimentos en los cuales el observador mo-
dulaba el contraste de las imagenes, se pudo comprobar que la
actividad de las neuronas del NGL correlaciona con el informe de
un Unico percepto por parte del observador. Es decir, las neuronas
del NGL parecen reflejar la dominancia perceptiva durante la ri-
validad binocular.

& ' Fenémeno de la rivalidad binocular

Estos descubrimientos ponen en tela de juicio la clsica idea de
que el procesamiento atencional esté restringido solamente al
procesamiento cortical y cuestionan a la vez la tradicional con-
cepcidn que se tenia del NGL como un simple relevo pasivo en el
recorrido de la informacién sensorial hasta la corteza visual pri-
maria (V1). Algunos estudios recientes sostienen que el NGL juega
un rol importante en varios aspectos de la cognicién humana v,
particularmente, en la percepcién y, por tanto, mas que ser con-
siderado como un relevo, el NGL en los humanos deberia enten-
derse como una compuerta dindmicamente regulada que expre-
saria el control visual en relacién a fenémenos tales como la
atencion y la conciencia.

La corteza visual primaria

Dejando atras el NGL, se encuentran las radiaciones pticas,
que son las que llevaran la informacién hasta la corteza. El area
que recibe directamente las entradas que provienen desde el NGL
es la que se denomina corteza visual primaria (también conocida
como V1 o corteza estriada), pero no es la Unica drea cortical in-
volucrada en la visién, sino que se puede hablar de un conjunto de
areas (probablemente mas de 30) que procesan la informacién
visual, conocidas en su conjunto como areas extraestriadas. La
corteza visual primaria o V1 se ubica en la parte posterior del 16-
bulo occipital y estd compuesta por seis capas diferenciadas desde
el punto de vista de los tipos celulares, las conexiones y las entra-
das y salidas.

Los axones provenientes de las neuronas del NGL terminan en
la capa 4 de Vi1 sobre interneuronas estrelladas espinosas, que son
excitatorias, pero en diferentes subcapas seglin provengan de la
via P o la M (subcapas 4cB y 4ca respectivamente). Los axones
provenientes de las neuronas K proyectan sobre unas estructuras
peculiares, ubicadas a nivel de las capas 2 y 3, regularmente dis-
tribuidas en V1 llamadas blobs. El circuito bésico cortical esta
compuesto ademds por interneuronas locales inhibitorias, tam-
bién de tipo estrellado pero lisas (sin espinas). Las capas mas su-
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perficiales, particularmente las 2 y 3, envian informacién hacia
las otras aéreas visuales extraestriadas, mientras que las capas
profundas proyectan sobre estructuras subcorticales. Las retro-
proyecciones al NGL salen de la capa 6 de V1 hacia el NGL.

En V1 la mayoria de las células son selectivas a la orientacién.
Los puntos pequefios de luz que eran estimulos eficaces en las
neuronas de la retina y del NGL, ya no lo son para la corteza vi-
sual. La mayoria de las neuronas corticales en gatos y monos res-
ponden vigorosamente a barras o a bordes en un rango particular
de orientaciones dentro del campo receptivo de la célula. En este
sentido, se puede decir que las respuestas de las neuronas corti-
cales estan sintonizadas a bordes orientados y se pueden caracte-
rizar segln su orientacién preferida. Hubel y Weisel obtuvieron el
Premio Nobel de Fisiologia en 1981 por sus estudios sobre el fun-
cionamiento de las neuronas de la corteza visual. Entre otras co-
sas, mostraron que todas las orientaciones estdn aproximada-
mente igual representadas en la corteza visual primaria.

Por otro lado, practicamente todas las neuronas de V1 (95 %)
son también sensibles al movimiento en una direccion especifica
sin considerar los movimientos que ocurren a su alrededor, lo que
provoca que la direccién de movimiento que computan dichas cé-
lulas no siempre sea la direccién veridica del movimiento. De he-
cho, las células de V1 responden solamente al movimiento que
ocurre dentro de su campo receptivo, sefialando el movimiento
local més que el movimiento global de los objetos que sera
computado luego por el drea V5 o MT especifica para el cémputo
de movimiento. En este sentido, se puede decir que una neurona
de V1 «observa> el mundo a través de su pequefia «ventana », lo
que implica que la informacién sobre movimiento local de cual-
quier contorno a este nivel pueda resultar ambigua. Esta caracte-
ristica del procesamiento del movimiento en las primeras fases de
analisis de la informacién visual ha sido descrita como un proble-
ma computacional que se conoce con el nombre de «problema de
la apertura>. Asimismo, en el drea V1 también se realiza un pri-
mer procesamiento sobre la informacién de color que llega a tra-
vés de la via parvocelular.

En definitiva, se puede afirmar que el 4rea Vi es funcional-
mente heterogénea abarcando un primer procesamiento de for-
ma, color y movimiento. Las células de Vi responden mayorita-
riamente a barras de luz de orientacién particular y a movimien-
tos incoherentes. Esto quiere decir que en V1 se analizan rasgos
primarios de la imagen que constituyen los aspectos mas ele-
mentales de la percepcion de la forma, que seran, con seguridad,

los que se utilizaran luego para conformar el percepto.

Las dos vias visuales

La informaci6n visual procesada en V1 es incorporada en cir-
cuitos que incluyen distintas regiones de la corteza extraestriada,
permitiendo de esta manera la deteccién de forma, color y movi-
miento. Estos complejos patrones de actividad son transmitidos a
su vez a regiones especificas, que seran las responsables del pro-
cesamiento mas refinado de estas caracteristicas a través de
campos receptivos para el reconocimiento de objetos, personas,
acciones y lugares.

Sin embargo, desde hace mas de 30 afios que se sabe que esta
compleja estructura no es todo el arsenal del que dispone el siste-
ma visual para el procesamiento de la informacién en patrones de
luz. Ademas de todas estas estructuras que se han ido describien-

do en los apartados anteriores, existe una divisién de caminos
anatémica y funcional para el transporte de la informacién visual
a partir de V1. Se las conoce como la via ventral y la via dorsal
(Fig. 16-13):

v Via ventral: abarca la parte del 16bulo occipital y procesa
aspectos relacionados con la forma y caracteristicas de los
objetos como el color.

v Via dorsal: se extiende por parte del 16bulo parietal y proce-
sa aspectos relacionados con la posicién de los objetos
como, por ejemplo: ubicacién en el espacio, movimiento,
etc.

También se puede decir que estas dos vias constituyen dos
grandes sistemas: uno que se centra en la percepcidn para la
representacion (via ventral) y otro que se centraria en la per-
cepcién para la accién (via dorsal). Es decir, se puede afirmar
que a nivel funcional estas dos vias han sido caracterizadas por
estar a cargo de la identificacién como proceso (via ventral) y de
la localizaciéno manipulacion de los objetos (via dorsal). La pri-
mera caracterizacién conocida de esta division fue introducida
en 1982 por Ungerleider y Mishkin. Estos propusieron, a partir
del trabajo en lesiones de monos, la distincién funcional entre
la «via del dénde> y la «via del qué». La primera emplearia la
informacién visual para codificar el espacio, mientras la segun-
da serfa responsable de la identificacion semantica.

Mas adelante Milner y Goodale refinarian esta propuesta,
para lo cual fue fundamental el trabajo con la paciente DF (v.
Recuadro 16-7 @) replanteando la denominacion de la via
dorsal como <«via del dénde» y sugiriendo que el nombre mas
adecuado deberia ser «la via del como>. Su argumento princi-
pal fue que el rol de esta via parece estar mas ligado a contro-
lar la ejecucién de acciones, para la cual la codificacién espa-
cial es imprescindible.

Cémo se vera mas adelante, las caracteristicas funcionales
de estas vias son bien diferentes:

v La via ventral esta asociada con el reconocimiento, por lo
cual requiere informacién visual detallada, recibiendo afe-
rencias de informacién procedente de la fovea y parafdvea.
Su actividad se asocia a la percepcion consciente y es asisti-
da por informacién semantica almacenada en la memoria de
largo plazo, por lo que se verd que también se conecta con
el sisterna limbico.

v Por su parte, la via dorsal se conecta con el cortéx parietal
posterior a partir de las conexiones con las areas extraes-
triadas V5/MT y V6. El cortex parietal posterior contiene un
circuito encargado de la coordinacién visuomotora de movi-
mientos de ojos y cabeza (lateral intraparietal, ventral in-
traparietal), y manos (anterior intraparietal). La informa-
cién procesada por estas regiones guia la accién en el espa-
cio. Dado que la mayoria de las acciones se producen sobre
objetos y se ha registrado codificacién especifica para esto
en el cortéx premotor, se puede asumir que la via dorsal
contribuye a la manipulacion de objetos. Por otra parte, el
circuito parietal posterior, a partir de la coordinacién de
movimientos de distintas partes del cuerpo esta a cargo de
la codificacion del espacio desde la perspectiva del sujeto
(egocéntrico). Por esta razén originalmente la via dorsal fue
caracterizada como la via del donde.
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Actualmente, se reconoce que el funcionamiento de las vias
no es totalmente independiente, sino que existe, por ejemplo,
cierta informacién de base dorsal que contribuye al reconoci-
miento de objetos, informando acerca de las caracteristicas
para su manipulacién por medio del area anterior intraparietal.
Este tipo de interacciones han dado lugar a que algunos inves-
tigadores hayan propuesto recientemente la existencia de una
tercera via donde se integraria informacion visuomotora y se-
méntica, la via ventrodorsal, desde zonas visuales primarias
hacia el 16bulo inferior parietal (Rizzollati & Matelli, 2003).

Percepcioén

En este apartado se profundizara en los aspectos centrales
que configuran el proceso perceptivo humano. Se comenzara
explicando la organizacion modular del sistema perceptivo hu-
mano, que es la base conceptual para comprender por qué cier-
tas funciones se encuentran asociadas a determinadas areas
cerebrales. A continuacion, se hara una breve introduccion a los
procesos de integracion, para que el lector recuerde que, si bien
cierta informacion se procesa en paralelo, el fenémeno percep-
tivo es uno solo. Posteriormente, se presentara el andlisis de
médulos especificos implicados en la percepcion visual para
luego destinar algunos parrafos a las bases biolégicas de dos
importantes procesos gue nos permiten comprender mejor el
mundo: la percepcién auditiva y la percepcién temporal.

Organizacion modular del sistema visual
humano

Se tiene la sensacién de abrir los ojos y ver. Sin embargo,
como se explicd en el apartado anterior, nuestro sistema visual
estda conformado por multiples vias y centros que procesan la
informacién en paralelo segin el tipo de informacion que se
recibe de un mismo estimulo. Esto es debido a que el sistema
visual humano esta organizado en madulos que permiten solu-
ciones computacionales diferentes para procesar cada informa-
cién y estos modulos estan localizados en areas anatomicas di-
ferentes del cerebro. Las teorias modulares de la mente huma-
na se popularizaron en las decadas de 1980 y del 1990, para ex-
plicar la especializacion e independencia funcional de varios
procesos cognitivos humanos. El sistema visual humano es un
buen ejemplo para explicar como funciona la modularidad.

Pulvinar
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Fig. 16-13 | Esguema de la via visual
dorsal de procesamiento de la informa-
cion y la via visual ventral. CS: coliculo
superior; NGL: nicleo geniculado lateral
del télamo; V1: corteza visual primaria.

I .
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La idea de que el sistema visual humano esta organizado de
forma modular comenzd a cobrar fuerza en la medida en que
ciertas lesiones cerebrales (p. ej.: microderrames cerebrales) pro-
vocaron la imposibilidad de procesar solo una parte de la infor-
macién visual. Un caso paradigmatico es el de la acinetopsia, don-
de los pacientes que presentan una lesion en una pequeria area de
la corteza extraestriada pierden la capacidad de percibir el movi-
miento (v. ;Sabias que? mas adelante en este apartado). Hay otros
casos paradigmaticos, como el de la acromatopsia, donde los pa-
cientes debido a lesiones en el area V4 y lesiones en el giro fusi-
forme/lingual pierden la capacidad de percibir los colores. La mo-
dularidad del sistema visual fue propuesta por Pylyshyn, que
afirmé que este sistermna no sufria interferencias o era impenetra-
ble respecto a otros procesos cognitivos. Esta posicion, algo ex-
trema, va en contra de la evidencia sobre la influencia de los pro-
cesos top-down que se describen al comienzo de este capitulo y ha
recibido muchas criticas (v. Recuadro 16-8 ).

En cambio, la evidencia de la modularidad en el sistemna visual es
amplia. Por ejemplo, los acrématas no tienen problemas con la
vision del movimiento cuando su lesién se restringe a V4. Por su
parte, los acinetGpsicos no sufren problemas en la percepcion del
color o de los objetos. Esta independencia funcional ha incentiva-
do los estudios para la localizacién especifica del procesamiento
de la informacién visual. Por esto, en este apartado se tratara se-

paradamente algunos de los tipos de procesamiento del sistema
visual humano.

Procesos y representaciones de las imagenes
visuales

Los humanos tenemos un conocimiento que proviene de nues-
tra experiencia directa con los perceptos. Por ejemplo, cuando ve-
oS Una naranja en un mercado se reconoce por su tamano, for-
ma y también por su color inconfundible. En la literatura sobre
percepcion suele denominarse de forma diferencial a esa expe-
riencia consciente, de la actividad cerebral que permite dicha ex-
periencia. A las experiencias en si, se las denomina perceptos
(experiencia tipicamente consciente), mientras a la actividad ce-
rebral relacionada con dicha experiencia se la denomina procesa-
miento visual (proceso tipicamente inconsciente). La conversion
de los estimulos en perceptos es un proceso complejo que requie-
re de la integracién de las areas visuales con otras areas cerebra-
les, fundamentalmente aquéllas vinculadas a la memoria seman
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tica y de integracién cortical. Esto es, cuando vemnos que viene
nuestro perro al llegar a casa, tenemos una sensacién integral, sin
saber que nuestro cerebro esta procesando independientemente
el movimiento del perro, su color o su forma. Entonces, ¢como es
que todos estos procesamientos vuelven a juntarse? ¢Cuando
ocurre esta integracién?

Para comprender este proceso es necesario partir de algunas
ideas generales sobre la transformacién de los objetos del
mundo en perceptos. Se puede asumir que existen dos tipos de
estimulo en todo proceso perceptivo. El estimulo distal que co-
rresponde al objeto fisico del mundo y el estimulo proximal que
corresponde a la imagen que se forma en las superficies senso-
riales del observador:

El estimulo proximal esta constituido por aquellas caracte-
risticas del objeto que arriban a las superficies sensoriales, por
tanto, una imagen con caracteristicas ciertamente distintas a
las del estimulo distal que lo origina (por ejemplo, en el caso de
la visién es claro que el estimulo distal es un objeto tridimen-
sional, mientras que el estimulo proximal es una imagen bidi-
mensional). Sin embargo, el estimulo proximal constituye el
inicio del procesamiento perceptivo que se ha descrito en los
apartados anteriores y que permitir4, al final, la representacion
de un percepto (v. Recuadro 16-9 @). Se puede asumir que
todo el procesamiento perceptivo se orienta a transformar el
estimulo proximal en un percepto que respete las caracteristi-
cas del estimulo distal que desencadené el proceso perceptivo.
Esta transformacién del estimulo proximal esti destinada a
maximizar la eficacia de nuestras acciones, en tanto que pre-
serva los atributos del objeto fisico que gufan las pautas de
comportamiento que resultan cruciales para la supervivencia
(v. Recuadro 16-9 (5D).

Como se vio en el apartado anterior de este mismo capitulo,
el sistema visual envia informacién hasta el 4rea V1 (también
conocida como corteza visual primaria o corteza estriada) y co-
mienza un proceso de tratamiento de dicha informacién. Algu-
nas partes de V1 reciben informacién directamente del NGL,
mientras que otras no. Asimismo, de algunas capas de V1 se en-
via informacién a las areas visuales superiores (V5, V4, etc.),
mientras que otra capa de V1 (conocida como la capa 6) envia
informacién de vuelta al NGL.

Después de que la informacién sea tratada en V1 contintia su
procesamiento en dreas contiguas, que se denominan de forma
general como dreas extraestriadas, donde ya la mayoria de las
células son binoculares. Estas zonas suelen denominarse como
V2, V3, V4 o V5. El 4rea V2, por ejemplo, suele apoyar el proce-
samiento visual bésico y la integracién con las dreas visuales
superiores; parte de V3 y V5 se asocian a la deteccién y percep-
cién del movimiento, aunque V3 participa también en la per-
cepcidn de las formas, mientras que V4 esta asociado a la per-
cepcion del color. Resulta claro entonces que, el procesamiento
de los diferentes atributos de un objeto activara partes diferen-
tes en la corteza visual, aunque, es evidente también que se
perciben objetos integrados donde color, forma y movimiento
aparecen de una sola vez y conjuntamente. Para decirlo a través
del ejemplo que se veia anteriormente: ;Cuando se comienza a
Ver a nuestro perro blanco que viene a saludarnos moviendo la
cola? Este es el momento de configuracién del percepto que se
vera con mayor detalle en el apartado Integracién de este mis-
mo capitulo. Antes de esto, la informacién es analizada en pa-
ralelo seglin sus diferentes propiedades.

? ¢Qué sucede con los pacientes sordos que deben in-
crementar su utilizacién del canal visual?

Percepcién del espacio y la profundidad

La percepcion del espacio y la profundidad estan estrecha-
mente relacionadas. De forma general, se puede definir la.pef-
cepcién del espacio como el proceso por el cual se obtienen indi-
cios sobre la disposicién espacial de los objetos que nos rodean,
por ejemplo, distancia, profundidad y orientacién. Por otro ladf),
la percepcién de la profundidad es la habilidad v1su.al pa-ra perc.:l-
bir el mundo en tres dimensiones, asi como para inferir la dis-
tancia que nos separa de un objeto. La percepcion dg la profun-
didad se basa en un conjunto de claves de profundidad que se
presentaran a continuacion. . o

La mayoria de los animales tienen dos 0jos, es decir, dlSpP-
nen de dos fuentes de informacién visual con una perspectiva
diferente. En algunos animales, los ojos se sitﬁa'n aunladoya
otro de la cabeza, proporcionando un campo visual muy‘am-
plio. En otros, como los humanos, los ojos se encuentran situa-
dos en la parte frontal de la cabeza, de man‘era gue la perspec-
tiva de cada ojo es ligeramente distinta. Asl, ex1ste. una super-
posicién del campo visual de cada ojo. El campo visual del 0](;
izquierdo y el del ojo derecho se superponen para formar e
campo visual binocular. o

Las claves inferenciales que se usan para hacer juicios sobre
profundidad y distancia se pueden clasiticar en dos grandgs gru-
pos: monoculares (pueden percibirse con un solo o0jo) y binccu-
lares (se requieren los dos ojos para percibirse):

v Entre las claves monoculares se encuentran:

¢ La perspectiva lineal: esta clave consiste en aprovechar el
hecho de que cuando se miran dos lineas paralelas que se
alejan de nosotros, parece que éstas se juntan.

@ Otra clave monocular es el degradiente de textura, que se
basa en que las superficies de objetos ma"s cerc'anos: apare-
cen con mayor textura que los que estan mas lejos, que
aparecen mas lisos. ‘

@ El tamario relativo, es decir, el hecho de que un’ objeto df'
terminado produce una imagen retiniana mas pequefia
cuanto mas lejos del observador se encuentra, tambl'en es
utilizado como clave para percibir distancia y profundldéd.

¢ Laaitura relativa al horizonte es también otra fuente de in-
formacién que se utiliza para determinar la distancia'a la
que se esta de los objetos. Tendemos a percibir los objetos
mas cercanos a la linea del horizonte como mas alejados de
NOSotros.

@ La superposicién o solapamiento también es utilizado cox:no
clave, ya que nuestro sistema visual identificara a los obje-
tos ocluidos como objetos mds lejanos que los oclusores.

@ La nitidez o claridad de detalles también nos proporciona
una clave, pues la dispersiéon de la luz por la atmosfera
hace que los objetos mas lejanos sean percibidos con me-
nor definicién y claridad.

@ Otra clave monocular son las sombras y tonos, es decir, la
relaciéon del objeto con la fuente de luz que lo ilumina vy,
por tanto, cémo son las sombras que dicho objeto proyecta.



o Finalmente, se encuentran las claves dinamicas, como el
paralaje de movimiento, que se basa en que los objetos cerca-
nos parecen moverse mas deprisa que los objetos que se en-
cuentran mas lejos, ya que sus proyecciones en la retina se
mueven mas rapidamente que las de los objetos lejanos (por
esta razon, se tiene la sensacion de que un coche se mueve
mas rapido que un avidn si se ven los dos al mismo tiempo).

v Las claves binoculares incluyen la convergencia ocular y la
disparidad retiniana o binocular.

o Para focalizar un objeto determinado, los dos ojos deben ro-
tar un cierto dngulo hasta converger en dicho objeto. El 4n-
gulo de convergencia es mayor cuanto mas cercano es el ob-
jeto y menor cuanto mas alejado se encuentra. La sensacién
propioceptiva de la tensidn en los musculos de los ojos al
realizar movimientos de convergencia proporciona una cla-
ve de profundidad. Cabe mencionar que esta clave resulta de
mayor utilidad en distancias cortas, ya que, a partir de de-
terminada distancia, la orientacién de los ojos es practica-
mente paralela (Fig. 16-14).

@ La disparidad retiniana, es decir, la ligera diferencia entre el
punto de vista de cada uno de los ojos, también funciona
como clave de profundidad y constituye la base para la este-
reopsis o visién estereoscdpica. La estereopsis es el proceso
por el cual se percibe una imagen tridimensional a partir de
las imagenes (ligeramente distintas) proyectadas en la
retina de cada ojo.

Percepcion del movimiento

Imaginemos la siguiente situacién: se quiere cruzar una calle
que tiene mucho movimiento de vehiculos. En primer lugar, hay
que interpretar la informacién del movimiento de los coches y del
resto de los peatones. Si esta interpretacion no se hiciera de for-
ma adecuada, podria existir el riesgo de cruzar la calle en un mo-
mento inapropiado y, en consecuencia, poner la vida en riesgo.
Ademas de este ejemplo, existen muchos otros que muestran la
importancia de esta capacidad perceptiva. La percepcién de mo-
vimiento es una capacidad de extrema importancia para la super-
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Lejos Cerca Al infinito

Fig. 16-14 | Convergencia ocular Los ojos deben rotar un éngulo determina-
do cuando se debe focalizar en un objeto Cuando el objeto esta lejos se re-

quiere menos convergencia (A), en cambio si el objeto se encuentra muy cer-

ca, se debe hacer una tension mayor para la focalizacién (B) Si el objeto tien-
de al infinito, la convergencia sera cast inexistente (C)
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vivencia y nos permite detectar, segregar e identificar un objeto
en movimiento.

Pero, ¢qué es la percepcidn del movimiento? Cuando se obser-
va un objeto en movimiento, parece que el procesamiento visual
de ese objeto ocurre de forma continua y fluida. Sin embargo, las
células de la retina disparan de forma discreta. Por tanto, se con-
sidera que el movimiento se percibe directamente, sin la necesi-
dad de pasar por el cémputo del desplazamiento del objeto, es
decir, la percepcién del movimiento no es simplemente el resul-
tado de un cambio de posicién en el tiempo. Un ejemplo de que se
puede ver movimiento sin necesidad de que se compute movi-
miento es la ilusién de la catarata o cualquier otro postefecto de
movimiento (v. video Waterfall illusion). Estos ejemplos dan cuen-
ta de que las neuronas visuales responden de forma selectiva a los
contornos de movimiento de la imagen, lo que hace que, en au-
sencia del movimiento observado previamente, las células sensi-
bles a las direcciones opuestas muestran respuestas mas o menos
similares, lo que, a su vez, hace que se produzca una ilusién de
postefecto de movimiento, a pesar de que el movimiento ya no
esté alli presente en la imagen. También se puede producir sensa-
cién de movimiento a partir de una imagen estatica (v. Recuadro

16-10 D).

¢CoOmo se procesa un objeto en movimiento?

La mayor parte de las células ganglionares M estan localizadas
en la periferia de la retina. Asi, en primer lugar, el objeto en mo-
vimiento es detectado por las células ganglionares M de la retina
que tienen alta resolucién temporal. Después, el sistema visual
debe poder detectar la velocidad y direccion del objeto en movi-
miento, para asi conseguir una interaccién eficaz con dicho objeto
o situacién del ambiente. Tomando el ejemplo del inicio, para
cruzar la calle es necesario procesar la velocidad y direccion de los
coches, para entonces cruzar la calle con seguridad. Sin embargo,
detectar la direccién del movimiento de un objeto a través del
campo receptivo de una neurona no es una tarea fécil. Esto irnpli-
ca descomponer el vector del objeto en movimiento en dos vecto-
res: uno paralelo y otro perpendicular a la orientacién del con-
torno. No obstante, un detector de movimiento solo sera capaz de
codificar la informacién de uno de los vectores en movimiento, el
perpendicular a la orientacion del contorno, y, por este motivo,
diferentes movimientos pueden resultar idénticos para los detec-
tores. De hecho, esto es un problema computacional muy conoci-
do que se denomina como «problema de la apertura>> (para ma-
yor detalle v. web The aperture problem3).

De este modo, ya desde el inicio del procesamiento (retina,
NGL y V1) de la informacién sobre movimiento, genera ambigiie-
dad. Esta ambigliedad se resolvera en el drea temporal media
(también denominada area MT o area V5) donde ocurrird el pri-
mer proceso de integracion de las sefiales locales para detectar
movimiento global. Esta drea que se sitiia lateral y ventralmente
en el 1ébulo temporal (Fig. 16-15), tiene neuronas selectivas al
movimiento y direccién con grandes campos receptivos (al con-
trario de las neuronas de V1). Al tener campos receptivos mas
grandes permite la posibilidad de desambiguar las sefiales prove-
nientes de la deteccion local de movimiento analizado en los ni-
veles anteriores (retina y V1). Esta area recibe la mayor parte de
su input por la via magnocelular, que va desde la retina hasta Vi,
pasando por NGL.
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Cuando el area V5 se encuentra lesionada ocurre una ceguera
selectiva al movimiento que se conoce con el nombre de acine-
topsia (v. ¢Sabias que?). Estudios de neuroimagen funcional
muestran también que esta area se activa cuando se perciben
estimulos en movimiento. Por otro lado, el drea V5 muestra
también otra funcién de gran relevancia: su implicacién en la
percepcion de la velocidad. Usando estimulaciéon magnética
transcraneal, algunos investigadores fueron capaces de desac-
tivar esta drea momentaneamente y mostrar que, en esta si-
tuacion, los participantes tenian dificultades importantes para
estimar la velocidad de los objeto

z :Sabias qué? El primer caso de una mujer que no podia ver
movimiento fue reportado en 1983 por un médico aleman lla-
mado Zhil. A este tipo de pacientes que son ciegos al movi-
miento se les llama acinetépsicos y suelen ser pacientes con
una sintomatologia extrafia, ya que manifiestan miedo, por
ejemplo, a cruzar una calle (ya que tienen una habilidad muy
limitada de calcular el acercamiento de los vehiculos) o son in-
capaces de llenar un vaso de agua (ya que, al no ver el movi-
miento continuo del agua, no van a poder percibir cuando se
llena el vaso de agua), entre otros.

°~J

¢El procesamiento visual no es instantaneo?, tiene
demoras entonces?, ;como hace el sistema visual
para que se puedan ver los objetos en movimiento
sin retraso?

Percepcion del color

Como se ha visto en el apartado Y se hizo la [uz..., todo lo que
se ve empieza con la luz (longitudes de onda). Mientras que la
percepcion del brillo nos permite distinguir objetos, cuando las
diferencias de luminancia son muy sutiles, es la percepcién del
color la que anade otra dimension perceptiva que resulta espe-
cialmente util.

El color (también llamado iluminancia) es una construccién
perceptiva que guarda relacién con la composicién espectral de
la luz que llega a nuestras retinas. Es importante entender que
el mundo fisico no tiene color de por si, sino que el color es una
propiedad psicofisica que atribuimos a los objetos a partir de la
captacion de diferentes frecuencias de radiaciones electromag-
néticas. La experiencia del color proviene de tres atributos ba-
sicos: brillo, tono o matiz y saturacion:

v Tono o matiz: es lo que nos permite diferenciar el verde del
azul, o sea, nos posibilita la distincién entre dos colores -es
el aspecto cromatico de la luz-.

3 Estas dos animaciones interactivas muestran el problema de Ia apertura

(The aperture problem) cuando el objeto se mueve hacia la derecha, o cuando se
mueve hacia abajo, se ve exactamente el mISMo movimiento a través de la arJer)
tura El «problema de la apertura» resultz de la ambiguedad de |a direccion ,_;}3|
movimiento visto a traves de una apertura que puede no corresponder con el mo
/imeinta global del objeto Esto se debe al hecho de que las células de Ia corteza
#sual primana, responden a los bordes para determinar la direcoion de las lineas
independienternente de su tamano u onentacion

Frontal

Fig. 16-15 | Areas V4 y V5 Localizacion cerebral de las areas V4 (area de pro-
cesamiento de la informacion del color) y V5 (area de procesamento_de lain-
formacion de movimiento) Imagen adaptada de BrainVoyager Brain Tutor
software con permiso de Rainer Goebel, Brain Innovation, The Netherlands

v Saturacién: corresponde con la cantidad de tonalidad que
hay en la luz, o sea, el grado con que el estimulo se aparta
de un gris neutral (por ejemplo: el color rosa seria un rojo

con poca saturacion). N
v Brillo: se corresponde con la intensidad percibida de la luz

(v. Recuadro 16-11 (ad)-

La percepcién del color puede cambiar variando el contexto
donde se sitiia un determinado color, lo que da lugar a dos fe-
némenos perceptivos opuestos: contraste del color y constancia

de color:

v Contraste de color: ocurre cuando dos estimulos producen
la misma longitud de onda, aunque al ser inmersos en otros
colores de la escena pueden parecer diferentes colores
(Fig. 16-16). '

v Constancia del color hace referencia al hecho de que esti-
mulos de diferentes longitudes de onda, parecen tener el
mismo color debido al contexto.

Fig. 16-16 | Figuras que demuestran el fenomeno de contraste simultaneo
objetos con la misma intensidad de luz pueden ser percibidos de diferentes
colores, debido al contexto A) Los cuadrados Ay B tienen la misma tonalidad
de color, aunque no lo parecen B) Efectivamente se puede observar que son
iguales! C) El cuadrado A y el cuadrado B de la caniseta tienen tambien el
mismo color, pero se perciben diferentes Imagenes Ay 8 Edward H Adelson,
Imagen C) Fulvio Capurso



De esta forma, tanto el color como el brillo son atributos fuer-
temente influidos por las variables del contexto. La influencia del
contexto se puede observar también en la ilusién del vestido (ver
contenido web The dress). Esta ultima ilusién, que tuvo gran inte-
rés en las redes sociales en los tltimos afios muestra que el color
que cada sujeto percibe del vestido varia segun el contexto de vi-
sualizacion y de las experiencias empiricas de los observadores,
entre otros factores.

* El brillo y el color juegan papeles diferentes en la vision. Los fo-
torreceptores aumentan la respuesta con el incremento de fo-
tones, o sea, cuanto mas brillante es la luz, mas fuerte es su
respuesta; pero esta relacion varia con la longitud de onda. El
brillo es analizado por una parte del cerebro que responde solo
a diferencias luminicas y es insensible al color. Ambos atribu-
tos se procesan de diferente manera y en dreas separadas (y
alejadas) en el cerebro. El sistema de procesamiento de lumi-
nancia es evolutivamente mas antiguo y primitivo (y necesario)
para todos los mamiferos. La informacién visual de un objeto
se da a partir de las variaciones del brillo, y no importa el color,
ya que el analisis de las caracteristicas principales de una es-
cena que realiza el cerebro es ciego al color.

Teoria tricromdatica del color y teoria de procesos
oponentes

Basados en los resultados de experimentos psicofisicos, Young
y von Helmoltz en el siglo XIX, postularon tres sensaciones de
color fundamentales: rojo, verde y azul. En estos experimentos,
los participantes debian manipular la luminancia de estos tres
colores primarios para formar un dnico color. La teorfa tricroma-
tica de Young y von Helmoltz resulté congruente con la fisiologia:
la codificacion del color se basa en la combinacidn de los fotopig-
mentos de los tres tipos de conos que se han descrito previamente
en este mismo capitulo.

Los seres humanos, en su mayoria -porque no siempre es asi
para todos los individuos (v. Contenido complementario Dicroma-
topsia)- tenemos tres tipos de fotorreceptores de color (los co-
nos), mientras que otras especies pueden tener un tipo, dos o in-
clusive cuatro, como las tortugas. Asi, de cierta forma, la biologia
determina la cantidad de coler que se puede percibir. Los conos
en la retina tienen una determinada sensibilidad segun la longi-
tud de onda: los conos C tienen sensibilidad maxima a las ondas
cortas (<«azul»), los conos M a las longitudes de onda media
(«wverde» )y los conos L a las ondas largas (<«rojo»).

Es la combinacion de los fotopigmentos de estos tres tipos de
conos la que nos permite la discriminacion de mas de 10 millones
de colores. Cuando la luz empieza a ser mas débil, la contribucion
de conos y bastones cambia, lo que, a su vez, cambia la luminan-
cia de los colores (los rojos empiezan a quedar mas oscuros y los
azules mas claros).

& Dicromatopsia

Mas tarde en el siglo XIX, Hering propuso la teoria de los proce-
sos oponentes a traves de los resultados de sus experimentos, que
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mostraron que ciertas combinaciones de colores resultan imposi-
bles. Por ejemplo, es muy dificil imaginarse un rojo verdoso o un
azul amarillento. A partir de esta idea, Hering propuso su teoria
basada en la existencia de tres pares de colores que se oponen
(azul-amarillo; rojo-verde y negro-blanco; véase Fig. 16-17). A
mitad del siglo XX, Hurvich y Jameson reconciliaron ambas teo-
rlas. En acuerdo con la teorfa tricromdtica, existen los tres tipos de
receptores en la retina que inician el procesamiento del color con
diferente grado de activacion v, en una segunda fase, se codifica
esa informacion en términos de procesos oponentes, de acuerdo
con Hering. De hecho, como va se ha visto, las células gangliona-
res retinianas y las del NGL codifican antagonicamente el centro y
la periferia de sus campos receptivos. De la misma forma, existen
neuronas que son excitadas en el centro por los conos tipo L
(onda larga - el rojo) e inhibidas en la periferia por los M (onda
media - el verde). También el procesamiento del par azul-amari-
llo se da de forma andloga. Esta estimulacién antagdnica consti-
tuye la base fisioldgica de la percepcién de colores oponentes.

Después de que la informaciéon se analiza en V1 y V2, se
transmite hacia V4 (Fig. 16-15), donde se da una importante
parte del procesamiento del color. La corteza inferotemporal
posterior en monos sugiere que las células estan sintonizadas
al color y organizadas en columnas con preferencias para un
determinado color. En esta area, la mayor parte de las células
son sensibles a un color determinado, por ejemnplo, una célula
puede responder al rojo, pero no responder al verde. Se ha aso-
ciado también el area V4 con la acromatopsia (v. Contentido
complementario Acromatopsia cortical). Sin embargo, al parecer,
no es solo en esta area donde podria verse afectado un normal
procesamiento del color, ya que el area V8 parece también te-
ner implicaciones en este tipo de informacién. Para estudiar
esta activacidn, se usan ilusiones de postefecto de color, y se ve
la diferencia de la actividad cerebral cuando esta ocurriendo la
ilusién y cuando no. Cuando no hay informacion del color, el
area V8 se activa, lo que puede estar relacionado con una cierta
conciencia del color, mientras que el area V4 no demuestra ac-
tividad. Alin no se sabe exactamente cual es el area mas impor-
tante en el procesamiento del color, pero resulta evidente que
tanto V4 como V8 estan implicados en el procesamiento de este
importante atributo visual. Por otro lado, la cercania fisica en el
cerebro de estas dos dreas podria hacer pensar en un sistema
complejo entre V4 y V8.

&  Acromatopsia cortical

Fig. 16-17 | Postefecto de color. Mira fijamente el punto en el centro de los
cuatro cuadrados de colores durante unos 30 segundos. Luego cambia tu mi
rada hacia el punto en el centro de los cuatro cuadrados blancos ,Que ves

jLos colores oponentes!
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Percepcién de la textura

La percepcidn de la textura por el canal visual es un tema mas
complejo y que no ha recibido tanta atencién como sus contra-
partes perceptivas de movimiento o color, a pesar de ser crucial
para la visién. Si bien no hay una definicién precisa de qué se de-
fine por textura percibida por el canal visual, una definicién de
consenso estd dada por la distribucion de las escalas de grises en
una imagen. En la codificacién temprana de la textura, la corteza
visual primaria parece estar muy presente, en tanto son los bor-
des de la textura lo que primero se procesa. En cambio, se conoce
menos de los procesos de percepcién de la textura a alto nivel
como, por ejemplo, la codificacion de la apariencia de la textura,
0 la determinacién de la forma, la profundidad o las eventuales
caracteristicas al tacto, mediante claves visuales de textura (por
ejemplo, saber que algo que vamos a tocar va a ser rugoso).

Hay un gran debate sobre la especializacién de V1 en procesar
textura. Las respuestas de orientacion al contraste son parte del
contraste figura-fondo. Por lo tanto, puede ser que el rol de V1 en
la percepcién de textura se trate solo de una fase inicial en la
computacién de bordes y figura-fondo. El rol de V1 en esta etapa
probablemente esté limitado a la inhibicién lateral del dominio
perceptivo, de forma que las sefiales provenientes de regiones que
tienen una estructura comun son inhibidas, y los contrastes glo-
bales entre estructuras se vuelven mas marcados. Esto es, la tex-
tura en V1 se procesaria a un nivel global, marcando limites en los
arreglos perceptivos con texturas diferentes. Desde esta perspec-
tiva, no es hasta V4 cuando el sistema agrupa regiones percepti-
vas para determinar contomnos, regiones, superficies, etc., en
funcién de la forma y distribucién de las escalas de grises presen-
tes. Por lo tanto, muchos de los procesos involucrados en la per-
cepcion de la textura (percepcidn consciente de que una superfi-
cie tiene una textura determinada) posiblemente estén dados por
procesamiento cortical superior.

Generalidades de otras modalidades
perceptivas humanas

Principales caracteristicas de la percepcion auditiva

El sentido de la audicién y su sofisticacién en los mamiferos en
general y los humanos en particular, han permitido el desarrollo
de habilidades cruciales para nuestra adaptacién como especie,
siendo el caso paradigmatico el del lenguaje hablado. Esto se debe
a las caracteristicas del oido extemno y medio, que permiten cap-
turar y adecuar las caracteristicas y posicién de los estimulos au-
ditivos. Y, al mismo tiempo, a un oido interno de gran eficacia y
especializacién para convertir los estimulos externos en descar-
gas sindpticas que codifican mucha informacién.

El sistema auditivo humano comprende al conjunto de orga-
nos que posibilitan la percepcién del sonido. Su funcién esencial
es convertir las variaciones en la presién de aire, originadas por la
difusién de las ondas sonoras, en estimulos nerviosos. Se puede
dividir en sistema auditivo periférico y sistema auditivo central.

El sistema auditivo periférico comienza en el oido externo. No
es parte del sistena nervioso, pero permite la adecuacién o
transduccién de la presién del sonido en un potencial de accién
neuronal. Las principales estructuras dentro de este subsistema

son: el ofdo externo (determinado por la presencia del canal audi-
tivo), el oido medio (compuesto por la cavidad timpanica, la
trompa de Eustaquio y los huesillos) y el oido interno (donde se
encuentra la céclea), y el érgano de Corti, las células ciliadas y las
neuronas sensoriales.

Las ondas auditivas son transmitidas del oido externo y el
oido medio a la cdclea del oido interno, que sera la responsable
de activar una sefial cuando es estimulada, lo que generara un
impulso que seré transmitido por los nervios actisticos hacia la
corteza auditiva.

La informacién sonora es procesada por el sistema auditivo
periférico, viaja por el nervio vestibulococlear, siendo procesa-
da progresivamente por instancias intermedias como el ntcleo
coclear, el complejo superior olivar y el coliculo inferior. La in-
formacién llega luego al tdlamo y desde ahi es enviada a la cor-
teza, siendo que, en el ser humano, la corteza auditiva primaria
esta localizada en el 16bulo temporal. Las principales estructu-
ras anatémicas asociadas al sistema auditivo central son las
siguientes: el nicleo coclear, cuerpo trapezoidal, complejo superior
de la oliva, cisura lateral, coliculo inferior, nicleo geniculado medial
y la corteza auditiva primaria.

En el cerebro humano, y debido a la importancia del lenguaje
verbal para nuestra adaptacién como especie, las dreas mas re-
levantes para la comprensién de las lenguas estan en regiones
inmediatamente adyacentes a la corteza auditiva.

Percepcion del tiempo: areas neuroanatémicas
implicadas

La percepcién del tiempo es una habilidad cognitiva funda-
mental para sincronizar nuestras actividades con el medio. Re-
cientemente se ha avanzado sustancialmente en el conoci-
miento del rol que juegan diferentes areas del cerebro en la ca-
pacidad de estimar el tiempo en duraciones breves de milise-
gundos a pocos segundos. Algunas de las areas implicadas son
el cerebelo, diferentes areas corticales y estructurales subcorti-
cales como la ganglia basal. Esta informacién proviene funda-
mentalmente de estudios con técnicas electroencefalograficas,
resonancia magnética funcional y la estimulacién magnética
transcraneal repetida.

Los estudios recientes sobre las bases biolégicas de la per-
cepcién del tiempo muestran que ésta se asocia a areas cere-
brales especificas. Una de las areas implicadas mas importan-
tes parece ser el cerebelo. En la década de 1980, Ivry y sus co-
legas trabajaron con pacientes que presentaban lesiones en el
cerebelo lateral, provecando un aumento en la variabilidad en
las pruebas de tapping, en las que los sujetos debian producir
golpes a ritmos constantes y, por lo tanto, en la discriminacién
de intervalos marcados por sonidos, pero no en la percepcién
del sonido en si misma, que fue controlada, por ejemplo, se-
gun volumen.

El cerebelo est4 implicado en varias conductas en las que la
capacidad humana para medir duraciones e intervalos es cru-
cial, como la percepcién del habla, la percepcién del movi-
miento y el inicio de la accién en la produccién motora, como
los déficits observados en el sindrome cerebelar o la ataxia ce-
rebelar. En general, los estudios apuntan a que el rol del cere-
belo es crucial para evaluar intervalos breves, inferiores a 1 0

1,5 segundos.



Las cortezas frontal y parietal, y el &rea motora complementa-
ria también parecen estar activas cuando las personas debemos
estimar el paso de intervalos cortos de tiempo. Los estudios con
resonancia magnética funcional (RMf) sefalan la participacion
crucial del cértex frontal, especificamente de la corteza dorsola-
teral prefrontal en la percepcion de intervalos de un segundo, asi
como de la corteza prefrontal del hemisferio derecho para dura-
ciones en el rango de los milisegundos a algunos segundos.

La implicacion del drea motora complementaria también esta
documentada fehacientemente, tanto en duraciones mayores
como menores a 1 segundo. Se trata de un area cerebral que se ve
activada tanto en tareas de percepcion del tiempo como de conta-
je directo a un ritmo constante. El rol de la corteza parietal ha
sido hallado mas recientemente. Especificamente, se veria activa-
da la corteza posterior parietal derecha en el procesamiento de du-
raciones breves menores y mayores a un segundo, tanto con esti-
mulos auditivos como visuales.

Asimismo, se han detectado varias estructuras subcorticales en
el procesamiento de informacién temporal. El ganglio basal, es-
pecificamente el caudado y el putamen, estd implicado en la codi-
ficacion de los intervalos temporales, esto es, en las primeras
etapas del procesamiento de la informacién temporal.

El procesamiento de la informacion temporal se produce por
un mecanismo de cronometraje interno que implica a varios
procesos, un emisor de pulsos, asi como procesos atencionales so-
bre los que se registran los pulsos emitidos, de memoria de tra-
bajo e incluso de toma de decisiones. Esto implica que deberia
presentarse una actividad neural distribuida cuando se evalia la
activacion cerebral en tareas de percepcién del tiempo. Un mo-
delo para esto corresponde al circuito frontoestriado. El estriado
recibe millones de impulsos nerviosos de las células corticales y
tiene un rol computacional fundamental, que se basa en la hipé-
tesis de que las células estriadas reciben estimulacién de las
dreas corticales cuando se da una sefial de comenzar el contaje o
estimacién de una duracién. Estas células, que tienen tasas de
disparo de entre 10 a 40 ciclos por segundo, en general no estan
sincronizadas, pero pueden crear patrones temporales de activi-
dad neural especificos si se disparan simultdneamente, que es lo
que sucede cuando se sabe que se deben estimar duraciones.
Cuando la actividad de cronometraje debe terminar después de
un intervalo, la sustancia negra envia una sefial al estriado. El
patrén de cronometraje hasta ese momento es memorizado gra-
cias a descargas dopaminérgicas que permiten identificar las
duraciones especificas.

En suma, si bien los resultados de las investigaciones no son
univocos debido a los métodos de medicién (EEG con mejor reso-
lucién temporal, pero RMf y estimulacién magnética transcraneal
con mejor capacidad de localizacién) y los paradigmas experi-
mentales empleados, se han identificado tres grandes areas para
la percepcién del tiempo: el cerebelo, algunas areas corticales
(prefrontales, parietales y el drea motora complementaria) y un
area subcortical (el ganglio basal).

Integracion

La percepcién visual tiene su punto culminante en la com-
prensién de una escena. Es decir, en la percepcién conjunta de
un espacio probablemente poblado de distintos objetos (y/o pet-
sonas). El lector pensard en este momento que este proceso
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puede resolverse de forma automaética y sin grandes exigencias
para el observador. Sin embargo, en este apartado se intentard
demostrar que para llegar a este punto el sistema visual debera
resolver un problema central para la ciencia cognitiva: el pro-
blema de la integracion.

El problema de la integracién

La cuestién de cémo la informacidn proveniente de distintas
modalidades sensoriales se integra para hacer posible la com-
prension de que nos encontramos ante un Unico precepto, ha
sido y es uno de los desafios mas importantes para las ciencias
cognitivas. Se refiere al problema de la integracion o binding pro-
blem, que podria resumirse mediante la siguiente pregunta:
¢Como sabe nuestro sistema cognitivo que la imagen, el sonido o
el tacto percibido en un instante dado forman parte del mismo
estimulo y no de tres estimulos distintos? A mediados del siglo
XIX William James, considerado como uno de los padres de la
Psicologia, ya se preocupé por el problema de cdmo podia cons-
truirse una experiencia unificada a partir de experiencias parcia-
les, las que denominaba <«protoexperiencias». Para James no
podia tratarse de una simple adiciéon de experiencias, sino de
contribuciones convergentes.

Actualmente se sabe que, a nivel cerebral, las distintas contri-
buciones sensoriales son procesadas por dreas de asociacién de-
dicadas a integrar informacién polimodal (corteza de asociacion)
parietotemporooccipital y corteza prefrontal con participacién de
regiones subcorticales). Pero, ademas, cada modalidad sensorial
cuenta con un area asociativa propia, también llamada drea de
asociacién secundaria que, para el caso de la vision, se vio que co-
rrespondia fundamentalmente a la corteza extraestriada (V2, V3).

Dos fases para la integracién de informacién
visual

A nivel tedrico se suele concebir la integraciéon perceptual a
través de dos fases o niveles. Una primera fase (de agrupamien-
to y segmentacion) en la que la informacién de distintos aspec-
tos del estimulo (forma, color, textura, movimiento, etc.) es
agrupada y, al mismo tiempo, distinguida de otros estimulos
presentes en la escena, y una segunda fase de reconocimiento,
en la que el estimulo es emparejado con un modelo almacenado
en la memoria.

Fase 1. Agrupamiento y segmentacion

La primera fase para la integracion visual implica la deteccién
de los elementos que conforman el estimulo y su distincién con
elementos relativos a otros estimulos. Casos clinicos e investiga-
ciones psicofisicas han evidenciado que el procesamiento de los
distintos atributos visuales de un estimulo (forma, color, textura,
etc.) se realiza en buena parte de forma paralela. De modo que,
para poder percibir el estimulo como un todo, tiene que existir
una organizacién que tienda a distinguir la informacién corres-
pondiente a cada estimulo generando perceptos unificados. Los
tedricos de la Gestalt fueron pioneros en la elaboraciéon de mode-
los orientados a resolver estos problemas.
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¢Como se realiza el procesamiento en paralelo (es de-
cir, al mismo tiempo) en diferentes dreas, si las vias
de analisis de la informacion visual que se presenta-
ron en el apartado La visidn pasan primero por ciertas
dreas y luego desde alli conectan con otras?

LEN

La teoria de la Gestalf

A principios del siglo XX era popular una aproximacion estruc-
turalista elementalista al fendmeno perceptivo. Seguramente por
la influencia de Wundt, uno de los métodos mas usados era el de
la introspeccion y su foco estaba puesto en desgranar los elemen-
tos particulares de los estimulos, esperando asi comprender cémo
se producia la percepcion. En contraposicion a esta corriente, la
escuela de la Gestalt propuso no atender a las partes por separado,
sino a la totalidad fenoménica. A fin de cuentas, es esto lo que
perciben las personas. De modo que este grupo de tedricos con
base en Alemania se enfocaron en comprender las leyes que da-
ban lugar a la creacion de perceptos unificados (v. Recuadro 16-12

@)

La teoria de la Gestalt ha sido criticada por basar sus evidencias
con casos excepcionales, no tan frecuentes en la experiencia
perceptual cotidiana (en la mayoria de los casos, ademas, recu-
rren a estimulos bidimensionales que no son el tipo de estimu-
los que habitualmente nuestra percepcion enfrenta). Sin embar-
go, estas demostraciones dejan en evidencia la potencia de los
mecanismos de integracion de informacion presentes en el sis-
tema visual. Probablemente la contribucién mas importante co-
rresponda al principio de pregnancia. Este afirma que de todas
las organizaciones posibles que disponga un estimulo se tendera
a percibir la mas simple, la que minimice la complejidad del es-
timulo. Esta potente idea denota la existencia de ciertos meca-
nismos del sistema perceptivo orientados a resolver el problema
de la integracion.

Areas corticales a cargo del agrupamiento de estimulos
visuales

Hoy se sabe que los mecanismos que permiten la segmenta-
cion y el agrupamiento de estimulos se basan en la conectividad
de la corteza extraestriada. Como se vio en apartados anteriores,
las neuronas de las areas V2, V3, V4, V5 v el area temporal inferior
forman un complejo circuito a partir de su conexion con Vi que
les permite reaccionar a distintos atributos visuales. Por medio
del mantenimiento del circuito inferotemporal-occipital, en base
a conexiones reaferentes, es posible la integracion del estimulo. A
diferencia de lo supuesto por los gestaltistas, actualmente se sabe
que estos mecanismos se desarrollan por medio del aprendizaje.

Teoria de la integracion de caracteristicas

Se ha propuesto que la integracién de informacién de un esti-
mulo es el resultado de un proceso atencional en el que las carac-
teristicas visuales de éste son resaltadas. La integracién de la in-
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formacion se resuelve en esta propuesta por medio de mecanis-
mos de atencion espacial. Esto es, para decidir las caracteristicas
que corresponden a un mismo estimulo se busca en qué lugar del
espacio fueron detectadas. Aquellas caracteristicas que coinciden
espacialmente son destacadas de forma simultdnea. Para hacer
esto posible, las caracteristicas percibidas son referidas a un mapa
maestro que lleva el control de las localizaciones en las que los
distintos atributos son procesados (Fig. 16-18).

®

Si has comprendido que, para la teoria de la integracion de ca-
racteristicas, lainformacion es integrada cuando el observador
dirige su atencion al objeto, comprenderas que esta propuesta
esta de acuerdo con el hecho de que es mas facil atender al ob-
jeto comao un todo que tratar de comprenderlo como la suma
de sus partes.

Hay que recordar que la organizacién neural de las areas vi-
suales estriadas (V1) es retinotdpica y que, parte de esta dispo-
sicion retinotdpica, estd también presente en la mayoria de las
areas de la corteza extraestriada. De modo que la informacion
de la ubicacién del estimulo puede ser recuperada a partir de
informacién referente. Se ha propuesto que el coliculo superior
que se describe en el apartado La visién de este mismo capitulo,
podria estar a cargo de la atencion espacial y la produccién de
movimientos oculares para orientar esta referencia.
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& ¢Qué claves contribuyen a la integracion de infor-
macioén sensorial relativa a un objeto?

Fase 2. Reconocimiento

En definitiva, se puede decir que, gracias a la conectividad
entre regiones visuales estriadas, extraestriadas e inferotem-
porales es posible la unificacion de las distintas caracteristicas
de los estimulos visuales (Iig. 16-19). Esta integracién se bene-
ficiara del proceso del reconocimiento, lo que implica un cierto
grado de interaccién entre el agrupamiento y el reconocimien-
to. Para explicar ese fendmeno en el que la integracién de atri-
butos independientes da lugar al reconocimiento se han
desarrollado modelos que, segun el caso, se presentan como
modelos seriales o modelos de reconocimiento en paralelo. Se
trata de propuestas teoricas que modelan el funcionamiento
neural (en muchos casos generando simulaciones por medio de
ordenadores), pero cuya adecuacion no ha llegado a ser com-
probada empiricamente.

Right
JHT
| Dnrsa@' Lateral

A— Ventral

{ ] Objetos, lugares y caras [ Carasy objetos [ Lugares y objetos

[l Objetos [l caras [ Lugares
Fig. 16-19 | Areas dedicadas al procesaniento visual de objetos Vista acha-
tada (izquierda), lateral (armba a la zquerda) vy ventral (abajo a la izquierda)
CA surco calcanno, COS surco colateral IPS surco intrapanetal, ITS surco
temporal inferior, M1 area motora 075 surco temporal occipital, STS. surco
temporal supenor. TOS surco temporal occpital 1ITG airo temporal inferior
pFus giro fusiforme postenor mbus gqiee fusiforme medial. FFA area facial
fusiforme PPA area panetal de lugar Adaptado de Gnill-Spector, 2003

:Como percibimos el mundo? 479

Modelos seriales para el reconocimiento visual

v Emparejamiento de plantillas. Esta propuesta asume que el

reconocimiento de un estimulo necesita de una evaluacién que
lo contraste con algin tipo de representacién abstracta de
éste. Esto implica el emparejamiento de un estimulo (ya agru-
pado) con una plantilla (template) almacenada en la memoria,
que reuniria los atributos caracteristicos de los objetos.

Por ejemplo, ante la tarea de reconocer la letra «Q>» se la
compara con distintas plantillas que podrian representar a las
letras O, D, G, v la propia Q. Los problemas de esta propuesta
radican en la especificidad requerida para las plantillas. Esta
dificultad no es muy evidente para las letras, pero las distintas
apariencias que puede presentar un objeto tridimensional exi-
girian la existencia de infinitas plantillas que se adecuaran a la
infinita diversidad de «inputs retinianos> que puede generar
un mismo objeto, si se consideran todas las posibles repre-
sentaciones 2D que permite un objeto tridimensional a la hora
de proyectarse sobre un plano (en este caso, retina). Por otro
lado, hay que tener en cuenta que un emparejamiento parcial
puede dar lugar también a falsas alarmas.

Reconocimiento por deteccién de rasgos. Otra forma de re-
solver cémo puede producirse el reconocimiento tiene que ver
con la deteccién de rasgos caracteristicos del estimulo (por
ejemnplo, la patita de la letra «Q>) atin antes de su empareja-
miento definitivo con una plantilla guardada en memoria. El
sistema de reconocimiento basado en rasgos debe funcionar
en distintos niveles. Un primer nivel encargado de la extrac-
cién de rasgos basicos que corresponderia con la fase de agru-
pamiento (deteccion de lineas horizontales o verticales, cur-
vas abiertas o cerradas, etc.). Un segundo nivel en el que ope-
rarian detectores globales (que, siguiendo con el ejemplo, po-
drian estar especializados en cada una de las letras posibles)
encargado de sefialar la adecuacion del estimulo a las‘caracte—
risticas conocidas. Finalmente, un tercer nivel estaria 'enc‘ar—
gado de decidir cual de los detectores globales presento mas y
mejores adecuaciones y asi dar lugar a la identificacién del es-
timulo.

A nivel tedrico el modelo es interesante y es acorde al funcio-
namiento neural de distintas regiones de la corteza extra_eSA
triada. Sin embargo, su funcionamiento parece plau?lb.le
cuando se trata de estimulos sencillos, pero no resulta practi-
co para estimulos complejos. Enfrentar el problema del reco-
nocimiento de un objeto natural formalmente complelf) =
como una planta o un animal- y que ademas implique dife-
rentes perspectivas posibles, o su insercion en un entorno sa-
turado de informacién, implica la puesta en marcha de dema-
siados detectores asociados a la forma, requiriendo un nivel
de especificidad muy alto. o
Reconocimiento por eje de coordenadas. Una forma de mini-
mizar la demanda de plantillas especificas (templates) es an-
clar los estimulos a un determinado marco de referencia. Se
ha propuesto que el sistema visual establece un eje de coorde-
nadas definidas por las propiedades intrinsecas del objeto. O
sea, ante la presentacién de un determinado objeto, cualquie-
ra que sea su perspectiva u orientacion, se deberia poder iden-
tificar por ejemplo su parte delantera o su parte superior. Esto
permitiria establecer un eje de referencia que asegurara una
cierta invariancia estructural que facilitaria la comparacion
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con una representacion candnica. Para esto, varias teorias han
propuesto que el sisterna visual compone un modelo 3D basa-
do en los ejes naturales de alargamiento o simetria de los ob-
jetos. Ejemplos de sistenas de reconocimiento por eje de
coordenadas son la teoria de Geones de Biederman (1987) y el
modelo de estructuras de de Marr y Nishihara (Fig. 16-20).

En general, los modelos de reconocimiento por eje de coorde-
nadas han demostrado su utilidad tedrica para el estudio de
patrones, rotacién mental, memoria, etc. Sin embargo, es im-
portante mencionar que la validacion empirica de estos no ha

permitido determinar ain cémo se podria producir esa detec-
cién de ejes.

Modelos paralelos para el reconocimiento visual

Existen casos en los que pueden producirse combinaciones
erréneas de atributos pertenecientes a distintos objetos. Por
ejemplo, ante una visién muy fugaz, uno podria atribuir a un l4-
piz el color de un sacapuntas cercano. Este tipo de fendmenos
permiten suponer que el analisis paralelo de distintos atributos
puede tener lugar hasta pocos instantes antes de que se produzca
la percepcion del objeto unificado.

En base a informacién proveniente de lo que se conoce de la
neuroanatornia funcional del sistema, del registro celular en pri-
mates y también de estudios psicofisicos en humanos, se han
desarrollado modelos que proponen que el contenido de distintas
frecuencias espaciales de las imagenes se analiza de forma para-
lela en base a dos canales de informacién diferentes (magnocelu-
lar y parvocelular). Para comenzar, una versién parcialmente
analizada de la imagen (una imagen borroneada) conformada por
la informacion de baja frecuencia espacial es proyectada rapida-
mente desde las dreas visuales primarias directamente a la corte-
za prefrontal, empleando para ello las vias magnocelulares. Al
mismo tiempo, la informacién de alta frecuencia es transmitida
por canales parvocelulares al 1dbulo temporal de modo mas lento,
De esta forma, tiene lugar una etapa inicial de segmentacion de

Humano
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(a) Geones
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Fig. 16-20 | Ejemplos de los esquemas de modelos de reconocimiento de ob-

jetos por eje de coordenadas En la parte superior el modelo de Marr y Nis
hihara Enla parte inferior imagenes del modelo de Geones de Biederman

los distintos elementos del input visual antes de la propagacién a
las 4reas inferotemporales que habilitan el reconocimiento global
del objeto. Ademas, la informacion de baja frecuencia es capaz de
activar areas de informacion espacial e informacién semantica,
asi como sefales atencionales (via la union temporoparietal), lo
que favorecera la organizacion perceptual en marcha y la catego-
rizacién primaria del input visual.

* Para la viabilidad del modelo basado en la frecuencia espacial
es importante considerar que la distribucion de los fotorrecep-
tores retinianos y las células ganglionares retiniapas no es ho-
mogénea en el sistema visual, tal como se explico en el agana-
do La vision de este capitulo. La densidad de conos y células
ganglionares pequefias que procesan informacioén de aItaI fre-
cuencia es mucho mayor en la fovea, mientras quella denmdﬁd
de bastones y células ganglionares que proF:a?san informacion
de baja frecuencia aumentan con la excentricidad.

modelo, la corteza occipital podria
comprenderse como un punto de convergen~cia, tanto de -cone~
xiones aferentes del talamo como de conexiones de realimen-
tacién de las areas visuales superiores (frontal y tempo.rOfpa_
rietales), por via del camino visL%a] magno?eiular. Estaél:ti(;;
macion proveeria las Caracte'r’lsticas espaclales y selmLEls o
requeridas para la identificaclon‘de una escena visual. ]
riestiories de realimentacion de area§ frontales y tgmporops

rietales a areas occipitales modularc‘i\n el‘procesamlento re 1—1
nado de informacién, que provendrla mas lentamente por e
TIPS el i
timulos estan en la corteza tempqral o partlcu?f‘lf. enhe %;g
fusiforme y la corteza lateral occf1p1ta1—. Pero tambletn.se l?n\;me
que la corteza orbitofrontal, un area plrefrontal tradlclonasa s
asociada al procesarmiento de emociones, lall:ecomp;?1 togyEn
toitiade decisiones, pa;ticiparia en la percepcion de objetos.

concreto, esta area se activa 50 milisegundos antes que IegIONes
1

fusiformes en tareas de reconocimiento de objetos y es mas sen-

sible a informacién de baja frecuerllcia espacial. Por esa razon, es
buena candidata a facilitar la actividad top—dgwn para ell recot::;_
cimiento de objetos, dadas sus fuertes conexiones C‘_)n .E? C?;iciaal
temporal inferior. Su rol en este mocle}o es unalpredlccmr;diante
y, en algunos casos, detectar un estlir’nulo pellgroiso —lm
informacitn emocional= via su conexion con la amigdala.

En definitiva, para este

Percepcion de objetos

Como se ha visto, los diferentes modelos propuestos plara la
integracién de informacion visual reservan una etapa enl a qu?
la informacién recibida €s contrastada con un modelg almace
nado en memoria (plantilla). ESIVG‘ F_’TOCE’SO es f1ecesarlo. ya qze
garantiza la categorizacion semnantica del egtzmulo conectando
con la informacién almacenada en la memoria a largo plazo, que
puede ser relativa a ese objeto Obe'f\fa_dO o a'la Cia.se a la que
pertenece. Para realizar esto es ll(‘LjE‘SﬂFla la existencia .cie repre-
sentaciones candnicas en la mem(.Jna. Lsta representat:lon no es
dependiente del punto de vista, sino que corresponderia con una
representacion abstracta, pero que es capaz de establecer una

; i h percibida.
correspondencia con la imagen |



? ¢Como se relacionan los distintos procesos del reco-
nocimiento visual con el almacenamiento y recupe-
racion en la memoria a largo plazo?

La informacion de las cortezas estriada y extraestriada son de
naturaleza retinotdpica, al igual que otras areas relativas encar-
gadas de procesamiento de mas alto nivel. Sin embargo, en la
medida en que el procesamiento se hace mas refinado, algunos
aspectos del estimulo adquieren una representacién despropor-
cionada debido a su relevancia. Al mismo tiempo, los patrones de
actividad se hacen menos retinotdpicos y mas dependientes de
esquemas o estructuras de informacion. De modo que, si un esti-
mulo refiere a un objeto que es prismatico y tiene cuatro ruedas,
es probable que sea identificado como un carro, no importa el
modo en que se presente al observador. La mayor parte de este
tipo de reconocimientos se produce en la corteza inferior tempo-
ral, en donde ocurre la conexién entre informacion visual e infor-
macion semantica almacenada en la memoria a largo plazo.

é ¢Se han identificado bases neurales distintas para la
percepcion de diferentes tipos de objetos?

A partir de distintas evidencias neurocientificas se ha propues-
to la existencia de diversos niveles de representacién semdntica.
Por ejemplo, la corteza perirrinal (principalmente la izquierda) en
el Iébulo temporal anterior estaria a cargo de la conexién entre la
imagen de un martillo y su identificacion, pero no de su categori-
zacioén como objeto manufacturado. En tanto, el giro fusiforme
(bilateral) responderia a ambas categorizaciones. En el sentido
opuesto, categorizaciones de mayor especificidad fueron asocia-
das a regiones temporales anteriores. En conjunto, esta red daria
cuenta de la categorizacion de una imagen visual a distintos nive-
les posibles. Algunos estimulos poseen una dedicacién privilegia-
da para el sistemna visual, es el caso de las caras que se presentan
en el siguiente apartado.

Percepcion de caras

En la primera semana de vida, los bebés son capaces de imitar
expresiones faciales observadas, lo que sugiere que son muy sen-
sibles a estimulos de rostros. Este hecho sugiere una predisposi-
cién innata para este tipo particular de objetos; una habilidad que
ha sido interpretada como una muestra de la importancia de la
percepcion de rostros para las interacciones sociales. Sin embar-
g0, el acceso al contenido emocional de los rostros no es innato,
sino que se desarrolla durante el primer afio de vida. Entre los 5y
los 7 meses, los bebés comienzan a desarrollar sensibilidad a
emociones de miedo y enojo. La especializacién para este tipo de
procesamiento esta presente en regiones occipitales de procesa-
miento temprano.

Una caracteristica interesante de la percepcion de rostros es lo
que se conoce como percepcion configural, o sea, la fuerte ten-
dencia a agrupar los distintos elementos en una percepcion ho-
listica. Este fendmeno se puede observar a través de una ilusion
visual conocida como la ilusion de Margarer Tharcher (Fig. 16-21).
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En dicha ilusién queda de manifiesto como la percepcion global
se impone al analisis local. También explica el hecho de que mu-
chas veces se encuentren rostros en objetos y edificios o conjun-
tos de frutas.

Los estudios clasicos sobre el tema apuntan a que la regién
responsable de este sesgo estructural para la percepcion de ros-
tros se encuentra en el giro fusiforme y es llamada drea fusiforme
facial. Al parecer, esta regién recibe aferencias del drea visual oc-
cipital, que seria la responsable de ubicar cada pieza en el lugar
que le corresponde. Aunque ha habido bastante controversia en
relacion al «area de las caras», la evidencia proveniente de va-
rios casos clinicos (prosopagnosia) parece dejar clara la impor-
tancia del area fusiforme facial, asi como la participacion del drea
visual occipital en la percepcién de los rostros.

@ Si has comprendido que la identificacion de objetos se produ-
ce en distintas fases, seras capaz de comprender que el reco-
nocer la presencia de un rostro no equivale a identificar a quién
pertenece. Para esto es necesario comparar ese patron de ac-
tividad con la informacion almacenada en la memoria
semantica.

& La neurona de Jennifer Aniston

Fig. 16-21 | El efecto Margaret Thatcher, descubierto por el psicalogo britan
co Peter Thompson en 1980. El nombre de la ilusion lleva el nombre de la por
entonces primera ministra, ya que fue demostrado a partir de una manipula
cion de una fotografia suya. A simple vista parecen dos fotografias invertidas
de la misma persona. Si se gira la pagina se puede descubrir el poder de la
percepcion configural de rostros
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Los rostros refieren a personas concretas, pero también son
una fuente muy rica de informacién social. Buena parte de las
emociones e intenciones de las personas son transmitidas por
medio de expresiones faciales y combinaciones de éstas con di-
recciones de la mirada, movimientos y posturas corporales, ade-
mas de elementos contextuales. Por tanto, es de vital importan-
cia la capacidad de detectar y categorizar los movimientos del
rostro. En efecto, células de la region anterior del surco temporal
superior -dedicada a la percepcién visual del movimiento biold-
gico- cuentan con una enorme especificidad para movimientos
faciales, mostrando ademaés una alta sensibilidad temporal. Esto
es, son sensibles a secuenciaciones especificas de imagenes de
rostros al punto de reaccionar de forma muy especifica a la vi-
sién de una mueca, por ejemplo. Se ha dicho que la actividad de
las areas faciales proporciona un vocabulario gestual para los
rostros. Si bien su actividad no sigue patrones configurales, se ha
demostrado una alta especificidad para combinaciones de movi-
mientos faciales y otros elementos contextuales. Por ejemplo,
discriminar una expresion facial si la mirada es dirigida al obser-
vador o hacia otro sitio.

? ¢Por qué la visién de un ser querido nos produce una
reaccién diferente a la de un rostro desconacido?

Percepcion de escenas

Podria decirse que la percepcidn de escenas representa el nivel
mas alto de integracién de informaci6n visual. Sin embargo, es el
fenémeno mas frecuente con el que nos enfrentamos los seres
humanos a la hora de decodificar el mundo y puede ocurrir en un
lapso tan corto como 150 milisegundos: cuando vernos una esce-
na y en ese momento nos enfocamos en un objeto en particular.
Se ha propuesto que la percepcién de escenas implica un proceso
que funciona en tres niveles cronolégicamente sucesivos, pero
con distintas interacciones entre si a partir de procesos top-down
y feed-forward:

v Primero se comienza por analizar el espacio y el punto de ob-
servacién del sujeto. A partir de alli, se conforma un esquema
visual primario o mapa, incluyendo los distintos elementos
presentes.

v En un segundo nivel se definen en paralelo: la estructura ge-
neral de Ia informacién visual, los distintos objetos por sepa-
rado (hay arena, agua, personas, sombrillas, etc.) y el contex-
to general a un nivel categdrico (por ejemplo: estoy frente a
una playa).

v En un nivel mds alto, se compondria un esquema abstracto
que integraria todos los elementos analizados.

En paralelo a este proceso una serie de mecanismos predicti-
Vos y top-down favorece las categorizaciones respectivas. Por
ejemplo, la identificacién de objetos ayudara a caracterizar la lo-
calizacion de la escena que puede ser un espacio abierto como una
p}aya, 0 una cocina o un comedor. Al mismo tiempo este estable -
cimiento de contexto (playa) influira en la deteccién de objetos
(sombrilla y no paraguas) por medio de mecanismos top-down.
Las regiones a cargo de posibilitar estos mecanismos son el comn -

plejo retroesplenial (incluyendo la corteza retroesplenial, y partes
del cingulado posterior y el precuneus) el drea parahipocampal de
lugar y el drea occipital de lugar (en el surco occipital transverso).

El esquema finalmente generado para la escena es abstracto
(producto de la asociacién compleja entre informacion global y
local, espacial y semantica, retinotépica y no retinotdpica).
Prueba de esto es que la memoria de escenas no es muy rica en
detalles y se enfoca principalmente en la estructura. Ciertos
elementos tipicos de las escenas que habitualmente vemos fa-
vorecen su reconocimiento. Por ejemplo, un paisaje marino
suele presentar el cielo en la porcién superior de la imagen, el
mar mas abajo y en la parte inferior elementos mas variables
propios de la costa. Cada una de estas grandes partes tiene sus
colores y texturas caracteristicas. Al enfrentarse a un espacio
nuevo se utiliza el conccimiento previamente almacenado para
poder interpretar el lugar en el que se esta.

* La percepcién de escenas no s COMo una fotografia, sino
como un dibujo borroso en el cual se aclaran solo algunas par-
tes a las que se atiende especialmente. Notese que cuando se
quiere apreciar una pintura que representa un paisaje se toma
cierta distancia, y aun asi laimpresion global remite a la estruc-
tura general (composicion, balance, contraste) y no a cadauna
de las partes constituyentes de manera simultanea. Algunos
tedricos creen que se tiene la ilusion de percibir toda la escena
disponible en el campo visual debido a la capacidad instanta-
nea de acceder a la porcion de la imagen que nos interesa con
un rapido movimiento ocular, sin que se sea siquiera conscien-

tedeello.

Procesamiento visual distinto para la acciény
la percepcion

Tal como se mencionaba en el apartado La vision de este ca-
pitulo, la informacién visual recorre dos caminos anatomica-
mente diferentes a partir de la corteza extraestriada. Esto ha
llevado a la distincién de dos vias corticales de la vision. Una
propuesta planteada en 1982 por los investigadores Lesli.e Un-
gerleider y Mortimer Mishkin -a partir de estudios realizados
sobre lesiones en monos- que luego seria refinada por David
Milner y Melvyn Goodale. Para el establecimiento de su pro-
puesta estos ultimos se basaron €n el trabajo con la paciente DF
(v. Recuadro 16-7 @), quien presentaba un caso grave de
agnosia visual. A partir de la ejecucion de una serie de prL.lebas
psicolégicas con esta paciente, lograron establecer un conjunto
de diferencias funcionales que son ampliamente reconocidas
hasta el dia de hoy. Estas evidencias se complementaron con
casos clinicos de sujetos capaces de reconocer objetos, pero no
de interactuar manualmente con estos, un trastorno conocido
como ataxia optica y que se€ origina en l.es‘iones en el surco in-
traparietal y las conexiones pal’ietal-OCC’lpltales.

En resumen, la hipotesis de las dos vias de la vision propone
que las areas corticales visuales se organizan f-1cionalmente
en dos flujos de informacion: uno que parte des ‘e ol area V4,
que contiene informacion sobre las propiedades del objeto pro-
cesadas en el I6bulo inferior temporal (corriente ventral), y el
que diverge a partir de MT/V5, a cargo de la informacion espa-
cial provista al l6bulo parietal (corriente dorsal).




Milner y Goodale partieron de la propuesta de Ungerleider y
Mishkin, quienes distinguian entre una via del dénde y otra del
qué. Sin embargo, sus estudios les llevaron a cuestionar que la di-
ferencia funcional entre las corrientes estd en la percepcion re-
sultante (espacio frente a objeto). De acuerdo a ellos, la diferencia
radicaria en el uso que las personas hacen de la informacién vi-
sual procesada en las dos corrientes. Mientras la corriente ventral
proporciona informacién visual para la percepcién, la corriente
dorsal brinda la informacién necesaria para el control de la ac-
ciéné.

Distintas evidencias a partir de casos clinicos, experimentos
comportamentales, y estudios de imagenologia cerebral dieron
lugar a una caracterizacién funcional mas especifica. De manera
que se entiende que la via dorsal esta orientada al control de la
accién guiada por la visién y, por tanto, es sensible a la dindmica
temporal de la accién. Su actividad es ademas sensible a los cam-~
bios que se registran en linea, descartando rapidamente (no mas
de 500 milisegundos) la informacién disponible. Mientras que la
via ventral esta asociada al procesamiento consciente, la via dor-
sal se vincula con procesos automaticos.

La informacién procesada en la via ventral tiene como cometi-
do el reconocimiento del objeto y, por tanto, procesa informacién
visual refinada principalmente proveniente de la févea. Esta co-
nectada con la memoria a largo plazo y es sensible a las influen-
cias top-down. Otra diferencia importante tiene que ver con la co-
dificacion espacial. Mientras la via ventral mantiene un campo de
referencia alocéntrico, es decir independiente de la ubicacién del
sujeto, la via dorsal tiene un rol destacado en la codificacién del
espacio egocéntrico peripersonal.

* Gracias a la conexién dorsal con la corteza parietal posterior, la
informacion visual acerca de la localizacion de distintas partes
del cuerpo del sujeto (mano, cabeza, brazo) es emparejada
con su representacion de la ubicacion de estas partes del cuer-
po en la imagen retiniana. Esta informacion integrada es a su
vez cotejada con distintas areas sensoriomotoras, permitien-
do una codificacion del espacio en primera persona. Estudios
en monos han revelado la existencia de areas dorsales a cargo
de la representacion del espacio circundante del sujeto.

'@  Evidencias sobre la via dorsal

* Tercera via de la visién. Distintas evidencias mostraron que la
ejecucion de acciones dirigidas a objetos esta influenciada por
la informacion acerca del «qué» del objeto. Por ejemplo, la pa-
ciente DF (véase recurso complementario en la web que
acompafia este capitulo) era capaz de manipular cbjetos de
uso domeéstico, pero no los tomaba desde el extremo correcto.
Por otra parte, distintos estudios de resonancia magnética fun-
cional mostraron la activacion de la corteza premotora ante la
escucha de palabras relativas a acciones. Estos resultados su-
gieren un cierto grado de interaccion de las vias dorsal y ven-

4 Una opimon similar fue propuesta por Marc Jeannerod (1994) guien propu-
s0 la distincion entre un «moda semanticor de estimulo (ventral) y un «modo
pragmatico» (dorsal)
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tral. Por esta razén se ha propuesto una division de la via dorsal
en un camino que conectaria con el Iébulo parietal superior (via
dorsodorsal) y otro hacia el I6bulo parietal inferior (via dorso-
ventral). El primero estaria a cargo del contro! automatico -no
consciente- de acciones. El segundo estaria a cargo de la inter-
accion entre informacién visual-motora (dorsal) y semantica
(ventral).

@ Si has comprendido que existe interaccién entre los procesos
a cargo de las dos vias corticales de la visién, comprenderds
que los componentes dorsales estdn a cargo de la manipula-
cion de los objetos, pero reciben informacion semaéntica proce-
sada por las vias ventrales a partir de las conexiones
dorsoventrales.

Percepcion para la accion. Via dorsal

Como se explicaba en apartados anteriores, parte de la in-
formacion visual es procesada por estructuras dedicadas a la
codificacion espacial y al control motor. De particular interés
son los fendmenos de percepcion, influidos por la codificacién
motora, referidos a la deteccién de acciones y objetos (por su
faceta interactiva). En regiones de la corteza premotora, el area
motora suplementaria, la corteza somatosensorial primaria y
la corteza inferior parietal funciona una red de areas con la
particularidad de poseer una codificacién bimodal. Es decir, no
solo se activan ante la presencia de estimulos visuales, sino
también ante la ejecucion de acciones (dedicacién para la que
tradicionalmente han sido concebidas). Este particular tipo de
actividad les permite conectar estimulos visuales caracteristi-
cos de los programas de accién (objetos, partes del cuerpo) con
complejos programas de accién para los que participan multi-
tud de areas cerebrales.

Neuronas espejo

En los primeros afios de 1990 un equipo de neurocientificos
de la Universidad de Parma logré comprobar la existencia de
neuronas bimodales en el mono macaco que reaccionaban tanto
a la ejecucién de una accién motora como a la visién de esa mis-
ma accién ejecutada por otro. Estas células halladas en la corteza
premotora (area F5), el area motora suplementaria, la corteza
somatosensorial primaria y la corteza inferior parietal fueron
bautizadas como neuronas espejo (Fig. 16-22).

La existencia de un sistema espejo en el hombre pudo com-
probarse mas tarde por medio de distintas técnicas de imagenes
cerebrales (tomografia por emisién de positrones -PET- y RM()
y registro intracraneal de célula Unica. Es de destacar que en la
parte anterior de surco temporal superior existen neuronas que
responden selectivamente a la observacién de una amplia gama
de movimientos corpéreos realizados por otro individuo. En este
caso no se trata de neuronas bimodales como las de F5, sino de
células que reaccionan lnicamente a estimulos visuales, pero
con una sorprendente selectividad para los actos motores. Se
podria decir que la informacién que permite distinguir un gesto
de agarre de precision de uno de fuerza se encuentra en el surco
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ternporal superior, zona que codifica los movimientos realizados
por otros individuos.

Neuronas candnicas

Finalmente, otro tipo de células halladas en la region F5 del
mono macaco estarian encargadas de codificar qué programas
motores son los adecuados para los objetos: son las neuronas
canénicas. Estas integran un circuito que involucra el drea an-
terior intraparietal y la corteza inferior temporal, sefialada
como conocedor de objetos en base a informacién tridimensio-
nal. La zona inferior temporal proveeria la informacion del ob-
jeto a la zona intraparietal, donde se procesarian las posibilida-
des interactivas (cémo debe manipularse el objeto). Por otra
parte, la informacién manipulativa del objeto es empleada para
complementar la informacién acerca de su identidad gracias a
su conexién con areas ventrales.

Puntos clave

Fig. 16-22 | Neuronas espejo, esquema de funcionalidad. En la imagen de
arriba el mono toma un alimento. En la imagen inferior un investigador realiza
la misma accion. A la derecha de cada imagen una representacion de la activi-
dad neuronal -que demuestra el disparo para ambos casos- registrada por los
investigadores de la Universidad de Parma. Adaptado de Rizzolatti, Fadiga,
Gallese, & Fogassi, 1996

v La percepcion es un proceso que necesita del procesamiento de informacion, pero también de interaccion con el mundo.
v La forma en que se percibe el mundo depende tanto de las caracteristicas de los estimulos, como de las caracteristicas de nuestros

sensores.

v La transduccion es el proceso por el cual los receptores sensoriales transforman la energia propia de los estimulos en sefiales

bioeléctricas.

v La percepcion visual comienza con la luz impactando sobre los sensores altamente especializados de la vision (los fotorreceptores).
v El procesamiento de la informacion visual se realiza a lo largo de un sistema con células especializadas en cada una de sus estacio-
nes: retina, nervio optico, NGL, corteza visual primaria. Es fundamental conocer la estructura y la funcion de cada una de dichas esta-

ciones para entender el proceso por el cual se percibe un objeto.

v Ademads, existen dos grandes vias para el procesamiento visual: la via ventral y la via dorsal, que constituyen caminos para el procesa-

miento de atributos especificos del estimulo visual.

v El sistema visual, asi como otras funciones mentales, esta organizado de forma modular.
v Laintegracion de las propiedades de los estimulos perceptivos se inicia en las areas visuales del l6bulo occipital, especificamente en

las &reas extraestriadas.

« La percepcion del espacio y la profundidad, del movimiento, del color y de la textura, presentan modalidades especificas de

procesamiento.

v La integracion de la informacion visual en un percepto unificado implica un proceso complejo que nuestro sistema cognitivo resuelve

en unos pocos cientos de milisegundos.

v El proceso en cuestion se concibe conformado en varias fases, partiendo de la deteccion de atributos especificos de los objetos hasta

llegar a una representacion global que puede ser reconacida.

v Circuitos neurales especificos estén especializados en 1a percepcion de objetos, caras y escenas

v Distintos mecanismos tienen a cargo el procesamiento de la vision para la percepcion y

para la accion respectivamente.
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