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I NTRCtJ:'.ILICC: ION 

I.- el cerebro es una estructura de ~ran comPleJidad ~ue 

Permite al animal def lnlr cual es la conducta mas adecua-

da ante un estado especifico de su mundo externo. Por 

ello el cerebro es basicamente un centro de interaccion 

sensoriomotora cuYa funcion es relacionar cada estimulo 

externo con un respuesta motora especifica. Naturalmente~ 

del ~rado de compleJldad del sistema nervioso del animal 

dePende la comPleJidad de la funcion sensoriomotora: 

desde el acto refleJo sim~le hasta la lnteraccion simbolica 

con el universo. Por tanto uno de los Puntos de mayor 

imFortancia en el estudio del sistema nervioso lo constitu-

Yen los mecanismos neuronales responsables del Procesamiento 

de lnformacion sensorial Y definir una actividad motora 

consecuente. 

En la actualidad Poseemos un amPlio conocimiento acerca 

de los mecanismos de comunicacion entre dos neuronas; sin 

embar90, no se sabe muy bien como un 9rupo de neuronas 

Puede dar ori~en a una funcion es~ecifica ni como estos 

circuitos Podrian re~ular la conducta del animal. Es Por 

ello que en los ultimas diez anos han sur~ido numerosos 

estudios sobre los mecanismos neuronales responsables de 

la conducta de los lnvertebradbs <Alkon, 1979; Carew et. 

al 1971,1991J D~vis Y Gillette, 1978J Didday,1976; Ewert, 

1970,1976,1979). Estos animAles tienen un sistema nervio-

so comPArativamtntt sencillo, lo cual Permft• estudiar al 

ti~o de ~rocesamiento de informAcion ~ue al sist~m& nervio-

so de •stos &nimales utJtizA ~ara el control de la actividad 

•otora. Actu•l••nt• s• ca~oc1n los m•c&nis•os n•uron•l•s 

' .. 
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I NTRODUCC I CIN 2 

que controlan la resPuesta de Proteccion de varios animales~ 

como la APLYsia o el Acocf l, asi como tas modificaciones 

Plasticas de estas conductas: habituacion~ sensibilizacion 

e incluso condicionamiento. Se conoce~ tambien~ la estructura 

Y or~anizacion ~eneral del sistema nervioso de estos anima-

Les y las zonas ~ue controlan conductas especificas. Es 

Probable que en los Proximos anos Podamos como el sistema 

nervioso de estos animales controla una ~ran variedad de 

cond•Jc tas. 

Sin embar9o los estudios en !vertebrados tienen una limitacion 

Tanto el Procesamiento de informacion como la conducta de 

los invertebrados no son comParativamente tan comPleJas 

como los de los vertebrados Y los PrinciPios que se descu-

bran para los Primeros Pueden no ser facilmente extraPo-

lables al sistema nervioso de los se~undos. Por esta 

razon~ es imPortante ele9ir un modelo biolo9ico ~ue no 

sea tan sim~le como el de los invertebrados ni tan com-

PleJo como el de los vertebrados superiores, pero que 

Posea una com~leJldad suficiente Para ~ue actue como Puente 

entre los estudios de las PreParaciones simples y comPleJas. 

Por ello, uno de los meJores modelos biolo~icos Para el 

estudio de la coordinacion sensoriomotora es el sistema 

visomotor de los anfibios. Estos animales han sido estu-

dl~dos amPliamente desde un Punto de vista embriolo~ico 

1973, 1975J Lara, 1980>, fisiolo9ico <ln9le, 1973, 1975), 



INTRODUCCION 3 

19761 1977, 1978P Kandel 1976>. Ademas son animales casi 

estaticos~ su conducta esta basicamente controlada Por su ' 

sistema nervioso ·Visual Y su P&tron de conductas es alta-ente 

mente especifico, to cual permite real Izar un estudrn cuan-

titativo. 

II.- El Sistema Visomotor de Anfibios. 

a> Conf i~uracion ~eneral del slstem~ visual de los anfibios. 

El oio de los anfibios es muy similar al de los humanos, 

con la diferencia de que el cristalino es de mayor tamano 

Y la distancia del lente hacia la retina es mas pequena. 

Por ello, su a~udeza visual es mucho menor que la de los 

humanos. La Posicion PeriscoPica de los oJos de estos ani-

males les Permite tener un cam~o visual de casi 360 ~rados, 

con lo cual casi cada Punto del esPacio externo Proyecta 

h~cia un Punto en la retina. La retina de los anfibios 

esta constituida Por diversos ~ruPos de celulas; entre las 

mas imPortantes se hallan las celulas biPolares, las 

horizontales. las amacrina Y las 9an9lionares ~ue son 

las calulas de la retina ~ue envian sus axones a otras 

zonas del cerebro CFi9.1). Desde un Punto de vista fisio-

lo~ico, se han descrito varios tipos de celulas 9an~liona-

res: ti~o 1, detectore5 de bordes fijosi tfpo 2, detecto-

ras d~ bordQJ convexos: ti~o 3, detectores de contrasteJ 

tipo 4, detectores de oscurecimiento. 

Las fibr~s 1farentes d• l& rttin~ d• los •nfibios Provect~n 

r•tinoPticamante, es decir, Punto A ~unto Y con la misma 

distrlbucion •s~•cial h~cia variAs ra~iones tanto d•l dien-

... ..... ,• 
' . 
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INTRODUC:CJ:CIN 1 

Fi•ura No.1.- Circuito de las celutas de la retina. Los 

receptores actuan sobre las celulas bipolares Y horl-

zontales~ tas celulas biPolares a su vez actuan sobre 

las celulas amacrinas y las celulas 9an9lionares que son 

las celulas eferentes. 

' .. l .... ~"'; 



INTRODUCCION 

cefalo como del mesencefalo <Fl9.2). Las re~iones diencefa-

licas ~ue reciben direct•mente fibras oPticas son el cuerpo 

~enicutado, el nucleo de Belloncl, el pretectum Y el camPo 

uncinado~ mientra ~ue las zonas mesencefal leas visuales 

son el tectum oPtico Y el te~mentum. 

El tectum oPtico, ademas de recibir aferentes oPticos~ 

recibe informacion de otros centros visuales como el cuerpo 

~eniculado lateral, el Pretectum Y el tectum contralateral. 

El tectum, a su vez, envia fibras hacia re~iones mesencefa-

licas Y diencefalicas. Al~unas de las zonas mesencefalicas 

que reciben informacion del tectum estan relacionadas con 

la actividad motora, Ya que sus fibras lle,an a la medula 

esPinal~ al nucleo oculomotor, &l cerebro, etc. Esto su-

~iere ~ue el tectum es un centro de coordinacion visomotor 

Puesto que recibe ~ferentes visu~les Y Proyecta directa-

mente a centros motores. Ademas, el tectum envia fibras 

hacia otros centros visuales como el ~retectum Y el cuerpo 

~eniculado. De esta manera~ el tectum forma redes de 

inter~ccion entre tectum-Pretectum Y tectum-cuerPo 

~eniculado, lo cu~l su,iere ~ue el Procesamiento visual 

dentro de estas tres zonas debe ser 

re~ul~r la Actividad visomotorA del animal. 

b> An~tomiA del Tectum. 

~nfibios •s el tectum <Fi•.3>. 

Estudios •n~tomlcos del twctum lndic~n ~u• 1st• zonA ~ued1 

ser dividida •n nuev• c•~•sl Las ca~&s 2. 4. 6 Y 8 son c•~•s 

~-· .. ' 
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I. NTRODUCC ION 

Fi~ura 2.- ProYeccion retlnotoPlca de La retina hacia el 

diencefalo Y el mesencefalo. La retina Proyecta hacia et 

cuerpo •eniculado lateral, el nucleo de Bellonci Y el ta-

nado en la re9ion del diencefalo Y hacia el tectum Y el 

tetmentum en la re9ion de mesencefalo. En la fi•ura solo 

se muestra el tectum oPtlco • 

• .,_t!.· . ~ ~ .... ;, ..... _ 
....i.. ~···· \ . 
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INTRODUCCION 3 

Fi9ura ¡ .- RePresentacion esquematica de los tiPo de 

neuronas del tectum v de su distrlbucion en capas. Los nu-

meros a la izquierda indican las diferentes capas tectales. 

Las celulas numeradas son las sl~uientes: 1> celulas en 

forma de ~era ~rande con terminales dendriticas en racimo 

Y axon'ascendente; 2) celulas en forma de Pera ~rande con 

.dendrijas colaterales; 3) neuronas piramidales con axones 
' eferentes; 4> celula 9an~Lionar con axon eferente~ 5-6> 

celulas en forma de Pera pequena con axones descendentes 

Y ascendentes, respectivamente; 7) neuronas bipolares; 

8) neuronas estrelladas; 9) celulas amacrinas; 10> te~mi-

nales oPticasa Y 11) terminales diencefalicas <de Szekely 

Y La.zc).r). 

.. 

•, . \ .,_,¡: 



INTRCIDUCCI ON 

en las que se hallan los cuerpos neuronalesP la capa 7 es 

un~ zona Plexiforme Por donde los axones eferentes de las 

cetulas del tectum sales hacia otras zonas cerebrales~ la 

c&Pa 9, ~ue ocuPa la tercera Parte del tectum, contiene 

Pocas celulas y, en ella, la mayor Parte de la sinaPsis 

retlno-tectales ocurren en unidades anatomicas denominadas 

9lomerulos. Estos tambien reciben aferentes de axones 

recurrentes de las celul&s tectales Y de axones de termi-

nales diencefalicas. 

SzekelY Y Lazar han clasificado las celulas tectales de 

acuerdo con su forma~ arborizacion dendritica Y axonal Y 

tipo de interaccion con otras celulas. 

Las celulas tectales mas importantes son: 

1. Celulas en forma de Pera ~rande <PG>. 

Estas celulas se caracterizan por su cuerpo en forma 

de Pera Y mi den de l.5 a. 20 u de di ametro .. ProYectan 

una lar9a dendrita ~Pical hacia La suPerficie. Su 

cuerpo da ori~en a varias dendrit~s basales. Estas 

celulas constituyen la maYoria de las celulas de tas 

capas 2, 4 Y 6. Se han distin~uido dos tipos de ce-

lulas PG1 ti~o al con ramificaciones dendriticas Y 

axones descendentes. Y tipo b: con dendritas simples 

sin axon. 

LAs celulas ~ir~midAles se ~arecen ~l ~ru~o ~nterior 

Paro su cuerpo es mas ~unti~~udo en al sitio en ~ue 

. ..,_ ~ - ~ ~., 

-~~· ;Ja& 4.t-,._,. ...;._ g. ___ __._ -~-·" - ...,;[~.:.. ~~.aor~_.;¡··'"'· .• _ 
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I NTROI:tLICC ION 6 

mas r~~utarmente de la base~ lo cual te da una forma 

de Piramide. El tallo de la dendrita es relativamente 

corto Y comienz& a arborizar en la caPa 6; las ramas 

Princf Pales se distribuyen en un area ~ue cubre de 

160-190 um. El axon sur~e de la rama dendritica Y sube 

a la caPa 7 de donde se ProYecta hacia otras zonas 

cerebrales. Este tipo de celula se encuentra con mas 

frecuencia en la ca~a 6. 

3. Celulas ~an9lionares con. axones eferentes. 

Estas celulas se encuentran dispersas en las capas 6, 

7 Y en las zonas Profundas de la capa e. Por lo ~ene-

ral las dendritas suben en aniulo a9udo hacia la suPer-

f icie cubriendo un area de 150-500 um. Estas neuronas 

tamblen envian axones eferentes hacia otras zonas ce-

rebrales. 

4. Celulas en forma de pera Pe~uena <PP>. 

Estas celul~s constituYen la maYorla de las celul&s de 

la capa 8. Su confi~uracion es similar a la de las ce-

lulas en form~ de Pera ~ri.nde. Se han descrito tres 

tipos: tiPo a: con axones ascendentes; tipo b: con 

axones descendentes; tiPo e: con arbol dendritico sin 

i.XOn. 

5. Neuron~s bi~ol~r•s Cb>. 

El nombre de estas celulas se debe al hecho de ~ue sus 

dos r&mAs dendriticAs sur~en da ~untos o~uestos de su 

cuerpo. Se encuentran muY r~rAmente en l~s ca~as 8 Y 

9 dttl t1ctua.. 
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Las celulas pequenas solo se localizan en la capa 9. 

Las celulas estrelladas son tas mas comunes. En estas 

celulas, se han encontrado sinapsis axosomaticas, 

somatodendriticas con axones ~ue Probablemente Pro

vienen de Las celulas en forma de Pera 9rande Y de 

fibras diencefalicas a•i como de las dendritas de las 

cetulas tipo pera 9rande Y Pera Pe~uena. 

III.- Estudios Conductuales Sobre la Facilitacion de la 

Respuesta de ata~ue en Anfibios. 

7 

1.- Zonas cerebrales relacionadas con la respuesta de ataque. 

En los sapos la respuesta de ata~ue hacia la Presi com

prende una secuen~ia fiJa de actividades motoras: 1) res

puesta de orientacion hacia la Presa; 2>se~uimiento de ~a 

Presa; 3> fiJacion Y ata~ueJ 4>tra~ar~ Y 5) limpiar. Esta 

secuencia conductual es una cadena de estimulo respuesta 

donde cada reaccion desencadena la si~uiente conducta. 

Las lesiones del tectum OPtico traen como consecuencia 

que tanto la respuesta de orientacion hacia una Presa 

como ta respuesta de huida ante un Predador desaparezcan. 

Una estimulacion electrica Puntual en diferentes re•iones 

del tectum - Por medio de un tren de Pulsos- desencadena 

la res~uesta motora de orientacion Y ataque hacia la 

Presa. La resPuesta de orientacion se diri~ira a la misma 

Posicion en el es~acio codificada ~or LA ~roYeccion 

retinotect~t. Esto su~i•re -u• el tectum es una retion 

donde •l espacio visual se codific~ ~unto a Punto Y 

donde cada ~unto rePrasant& & su vez la ~osicion h&ci& 

.ie ,.... stt ••~·..¡;,...a. 
' . 
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INTRODUCC:CON 

la cual se va a orientar el animal cuando la Presa se 

encuentra en una Posicion especifica. Por esto~ el tectum 

es considerado un modelo ideal Para estudiar el Proceso 

mediante el cual una informacion vi1ual se transforma en 

una conducta motora. 

Si existe una lesfon unilateral en la re~ion del Pretectum 

la respuesta de ata~ue hacia e$timulos que se mueven en 

el camPo colateral se ve considerablemente facilitadaJ 

aun cuando el estimulo sea de tiPo Predador. Con una 

lesion bilateral, este efecto se expande hacia todo el 

campo visual. Esta evidencia su~iere que el Pretectum 

Podria controlar la respuesta de ataque del animal Por 

medio de una accion inhibitoria sobre el tectum. 

2. Estudios Conductuales. 

Se ha mostrado ~ue, si se Presenta un estimulo de 5 ~rados 

Por un Periodo de 0.3 se~undos Y moviendose 5 9rados del 

campo visual de la retina, no &Parece la respuesta de 

ata~ue. Sin embar90, si el mismo estimulo es ~resentado 

Por se~unda vez, 2-3 se•undos desPues de la Primera Presen-

tacion, la respuesta de ata~ue se Presenta en el 75X de 

las veces. Esta facllitacion se restrin~e al area Previa-

mente estimulada, Ya ~ue si la se~unda Presentacion se 

realiza •n otra zona visual no se ~roduce la res~uesta 

de attl~U•. Estos resultados su~ier•n ~ue el efecto de fa-

cilit1.cion st reduce & un ar•a es~ecific~ con ~oca distri-

bucion lateral y ~ue esttl informacion se ~rocasA basic~-

mente de una manera vertical. 

3. i.rtudfo.r Flslolo•ico.r sobre l1. F1.cllltt1.clon dt l1. ~s-

... ~ •' _.......,.. "". 

.. ·\_.t • .I 
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INTROOUCCION 9 

Puesta de Ataque. 

Intle~ al tratar de correlacionar la acclon de las celulas 

resultados observ&dQs, hallo ~ue La res-

Puesta de dos celulas tectales, localizadas en el area e 

del tectum, Podria explicar los resultados conductuales. 

Este autor estudio la respuesta de dichas neuronas Pre-

sentando un estimulo cuadrado de dos ~rados de tamano 

durante un ~eriodo de 0.5 se~undos. Una de las celulas 

dio una res~uesta inicial cuando se le Presento el esti-

mulo, lue90 de un Periodo de silencio Y desPues una des-

car~a lenta Y sostenida que duro de 3 a 6 se~undos. El 

se~undo tipo de respuesta observada en estas celulas es 

que la neurona no responde cuando se Presenta el estimu-

l o:o F·ero responde 1-3 se'9tJndos des pues,. cuando el estimulo 

..,.a no esta Pt-esente er• el cami=-o visual del ~.nimal (Fi~. 4>. 

Estas celulas 5e encuentran mas facilmente cuando se lesiona 

el ~retectum. Ello su~lere que estas neuronas Podrian tener 

un PaPel imPortante en La facllitacion de la respuesta de 
I' 

ata~ue Y son moduladas por la accion in~ibitoria del Pretec-

tum sobre el tectum. 

Los estudios anatomicos del tectum Indican ~ue esta estruc-

tura Procesa la informacion en forma basicamente vertical, 

Ya ~u• las celulas tect•les tienen un campo dendritico 

al 1ue Lle~an tambien los •xones recurrentes Y h&Y ~oca 

dios fisiolo9icos su~i•ren ~ue los &xon•s rtcurrentes de 

.. 

.. 
za" .. ....... ---· 

rl""' • 
_.. .. ........... -llmt.. 



9 

8 

Stc 
Stellele 
~twr•• 

SP 
Smoll 
Peer Cell 

f t:.,. 
6 { , .. , C.I 

t 
,.y 
'rremo4al 
Cell 

, 

Owtpuf 

A >- -< 
TECTAL COLUMN 

\ 



INTRODUCCION 4 

' Fi~ura 4.- Neuronas Y sinaPtolo~ia del modelo de la columna 

tectal. Los numeros de la iz~uierda definen Las diferentes 

capas tectates. El ~lomerulo esta constituido Por las den-

dritas de tas celulas de forma de Pera 9rande CPG> y los 

axones recurrentes de las celulas de forma de pera pequena 

CPP> Y PG, así como por fibras oPticas Y diencefalicas. 

Las PG excitan a la celula Piramidal <PI), la celula estre-

llada <CE> Y al 9lomerulo CGL) Y es recurrentemente inhi-

bida Por CE. La celula PP excita a PG Y PI Y manda axones 

recurrentes hacia GL~ esta celula es tambien inhibida Por 

CE. La CE es estimulada Por pp, PG Y las fibras diencefa-

licas Y inhibe a PP Y PG. La celula PI es activada Por las 

fibras oPticas, Por las celulas PP Y PG. Esta celulas es 

la neurona eferente. 

. .:..... . . .... .t..L... ,.JI!. ~ . .. ... . . . 
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sostenida aun en ausencia del estimulo. Esta estructura 

Y la actividad celular, Podrian entonces exPlicar la fa-

licitacion conductual ~ue se observa en la respuesta de 

ata~ue de los anf (bios ante ta se~unda Presentacion de 

una F·res~ .• 

Sin embar~o, los estudJos anatomicos, f islolo~icos y con-

ductualas estan todavia en su fase Preliminar Y no es 

Posible establecer una correlaclon estrecha y formal entre 

estos tres niveles experimentales. 

En este trabaJo, he Propuesto un modelo neuronal ~ue inten-

ta exPlic~r como la anatomia del tectüm Puede dar ori~en 

~ la actividad fisiolo~lca de las celulas Y como esta ac-

tividad Podria relacionarse con la conducta observada. El 

obJetivo del modelo es inte~rar la informacion de estos 

niveles experimentales para explicar la manera en que los 

clruitos neuronales del tectum Pueden dar ori~en a la 

respuesta de facilitaclon de ataque. Al mismo tiempo se 

Proponen hiPotesis especificas ~ue nos Permitan Profundi-

zar en los mecanismos neuronales responsables de la con-

ducta ara imal. 

Un modelo teorieo tiene como obJetivc explicar un fenomeno 

en particular~ inte~rando la informacion Proveniente de 

diversas disciPlinas. Para ~ue cumPl~ su obJativo~ un mo-

delo debe da ll•n&r ciertos re~uisitos: 1>los el•m•ntos 

consider~dos Y sus relAcion•s dtben tener unA b~se estruc-

turAl y funcional semeJ•nte ~ l~ de los com~onentes ~ue 

d~n ori•an Al ftnomeno re~lJ 2> debe •s~ecif icAr clAr•men-

• . ·~ .. -
• 11 
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Posible por medios matematlcos - P&ra ~ue el resultado de 

los diferentes Postulados Pueda ser evaluado en forma 

cuantitativ~~ Y& sea por metodos analiticos o Por simula-

cion en computador•= 3) debe ser to suficientemente sim-

Ple como Para que los resultados de sus diversos postulados 

Puedan ser estudiados adecuadamente Y al mismo tiempo~ debe 

tener la comPleJid&d suficiente como Para Proponer mecanis-

.mas detallados sobre las Posibles causas de un fenomeno 

en Particular; 4> debe ser una herramienta util ~ue Permi-

ta estudiar diversas hiPotesis en una forma raPida Y ef i-

ciente Y Pueda constituirse como ~uia adecuada Para el 

estudio experimental; 5) debe reproducir los resultados 

ex~erimentales; Y 6) debe Predecir resultados aun no 

estudiados. 

Los Postulados de mi modelo nos daran un marco conceptual 

dentro del cual se Podra interPretar mas adecu~damente 

los estudios anatomicos> fisiologicos Y bioquimicos de 

las bases funcionales de la columna tectal. 

4. Modelo de la Columna Tectal. 

SinaPtolo~ia Y Funcion de la Columna Tectal. 

EL modelo de la columna tectal se muestra en la fi~ur& 5e 

Las fibr~s OPticas de l~s celulas ~an~lionares de la reti-

na lle~an al tectum, ~rinci~~lmente al 9lomerulo tectal 

- ti,os 1 Y 2 en la zona su~erficial de la ca~a 9 y ti~os 

3 Y 4 en l& zona mas Profunda de esta ca~a -. El ~tomerulo 

t•ctal •sta com~uesto ,or las dendritas y los axones ra-

currentes de lAs c1lul~s PG Y PP Asi como de las fibr~s 

~, ..... 
_...__ .... 

·- ." ... 



, 

,.._,¡¡ ·"' _¡; ' .................. ¡¡ "'· 

.. J 

" -- •. · - ------" -_·_-~_:j_. 
t 11HLill! 

A l ____ ............... B h --------j 

t 
p;.;..t e•• r 1 ____ .,___. 

-----·-----
.1 

.---

. .. ,. 

s:. l_ ~ ' . -
l l 

.... 

e o l ;;a ... 

.. 
..:..:.... 

~ ... e o -... 

' 



INTRCIDLICCION 

Fi~ura 5.- Simulacion en comPutadora del comportamiento 

de las diferentes celutas del modelo de la columna tectal 

relacionado con la facilitacion de la respuesta de ataque 

ante la se9unda Presentacion del estimulo. A> Conducta de 

las celulas tectales cuando se Presenta un solo estimulo. 

B> Cuando el estimulo se Presenta Por un Periodo lar~o PI 

responde. C) Facilitacion de la respuesta de PI ante la 

se9unda Presentacion del estimulo. D> Resultados experi

mentales de las celulas tectales: responden brevemente 

ante la Presentaclon de un estimulo - Periodo de silencio

reactivacion, o solo responden cuando Ya el estimulo ha 

desaparecido. Compare la conducta de estas celulas con PG 

Y PP~ respectivamente. La actividad de PI reproduce los 

resultados conductuales. 

~- .. 

5 
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de ori~en diencefalicoJ tanto las fibras oPticas como los 

axones internos det tectum Y las fibras diencefallcas son 

~resinaPticos resPecto de las dendritas. Las dendritas de 

PP y PG Pueden establecer sinapsis dendro-dendritlcas 

Pero no en forma reciProca. De acuerdo con esta estructu-

ra, he Propuesta ~ue el estado de excitacion del ~lomerulo~ 

debido a la actividad de las fibras oPticas, puede mante-

nerse ~or un Periodo lar'9o des~ues que la estimulacion ha 

des&Parecldo. Este estado se mantiene tanto Por la actividad 

excitadora de la accfon dendro-dendrltica como Por los 

axones recurrentes de PG Y PP. 

De .esta maneri. ProPon'9o <:t•Je el <Jlomerulo tiene ur1a. accion 

especifica en tanto que unidad funcional Para el Procesa-

miento visual de informacion dentro del tectum. 

Cuando se estimula el ~lomeruto, se produce una desPolarizacion 

que dura un Periodo comparativamente lar~o Y que viaJa a 

traves de las dendritas apicales al soma de las celulas 

PP y PG. Si la excitacion es suficientemente fuerte, se 

activa PG, con lo cual los axones recurrentes de esta 

celula reactivarian el 9lomerulo. Al mismo tiem~o los axo-

nes excitan a C~ ~ue eJerce una accfon inhibitoria tanto 

sobrQ PP como sobre PG. CE ~uede actuar como sistema de 

inhibicion lAt•ral Y como control local del estado de ex-

citacion d1 la columna. Ademas, la accion inhibitoria de 

CE d•~•nde da su estado dQ •xcitacion. Este ~ostul~do se 

fund~mtnta en la Peculiar or~aniz&cion sin&Ptica observa-

da en mlcrosco~la •lactronicA• la cual su~i•re ~ue estas 

.,.., 

• • - .... 
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la actividad de la columna. El control local se obtiene 

Por medio de los ~rupos compleJos de las aferentes axo-

somaticos Y axo-dendrlticos Y las sinapsis somato-dendri-

ticas Y dendodendriticas que Pueden actuar POr actividad 

subumbral. El control ~eneral se obtiene cuando el estado 

de excitacion alcanza el umbral de disparo~ Proporcionando 

una inhibicion ~eneral de la columna. 

Esta hiPotesis nos Permite simular Patrones temPorale1 de 

respuesta celular en varias re9iones cerebrales: excitacion 

se~uida de inhiblcion Y reexcitacion <Fi~. 6>. 

La celula PP recibe tambien sus aferentes de la actividad 

~lomerular~ Pero su Potencial de membrana es menor que el 

de la Pe~ lo cual le Permite actuar como fnte~rador de la 

actividad excitadora de PP Y la accfon inhibitoria de CE. 

La celula eferente de la columna tectal es la celula Pira-

midal PI. Esta celula recibe la excltacion de PP v PG Y 

actua como inte~radora de la actividad de la columna tec-

tal. Las fibras de esta celula Pueden ir hacia la medula 

es~inal, o te~mentum - Para el control de la respuesta 

motora - o al diencefalo - Para otro tipo de Procesamiento 

de informa.e ion. 

De acuerdo con estos Postulados~ he formulado matematica-

mente l• estructur~ Y lA fisiolo~ia ~ro~uesta Y la he simu-

LAdo en lA computador~ dl9ital, estudfAndo diferentes con-

fi1ur•ciones Y ~esos. Ello nos ~•rmitir• elimin~r la hipo-

tesis de ~ue no reproduzcan los resultados exPerimentales 

Y •st~blecet hi~otesis 1s~ecific•s ~u• h~1an ~osible un 
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Fi~ura 6.- A> Numero de resPuestas de orientacion ante 

diferentes tipos de estimulas. La respuesta de orientacion 

se facilita antes estimulos tlPo Ca> Pero se inhibe ante 

los de tiPo Cb). Una combinacion de ambos efectos se 

observa ante estimulas del tiPo Ce>. A la derecha de la 

f i~ura se observa que esta discriminacion desaparece 

cuando se lesiona al Pretectum. B> Respuesta de las celulas 

~an~tionares 21 3 y 4 a las confl~uraciones <a>~ Cb) Y Ce> 

del estimulo. C) ResPuesta de las celulas tectales y 

Pretectales ante diferentes confi•uraciones del estimulo. 

Notese la semeJanza entre la respuesta conductual y la 

resPuesta de la celula tectal T5. 

--.~t ....... 
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estudio esPerimental diri•ido de lor mecanismos neuronales 

res,onsables de la conducta animal. 

Los resultados de modelo de la columna tectal aparecen en 

la fi,ura 6. En ella se Presenta la actividad de las diver-

sas celulas de la columna tectal ante la Presentacion del 

estimulo. La fi~ura 5A muestra como el estimulo Provoca 

una desPolarizaclon sostenida del ~lomerulo, lo cual Pro-

voca una respuesta en PG. Esta excita a CE que~ a su vez, 

la inhibe v Produce un Periodo de silencio. Cuando la in-

hibicion desaParece - debido a que el ~lomerulo si9ue des-

Polarizado-, PG responde nuevamente al mismo tiempo que 

pp, la cual ha Integrado la actividad del 9lomerulo Y de 

PG. Observase. sin embar~o, que la celula PI no responde. 

Si consideramos que la celuta PI define la direccion 

hacia donde el animal debe atacar, reproducimos la res-

Puesta conductual. Asimismo, la actividad de PG Y PI 

reProduce los resultados obtenidos en l~.s cel!..tlas 

tectum ante este Paradi~ma < tal como lo muestra la 

fi9ura SE>. En el caso de que Presentemos un se~undo 

estimulo <FI~. SC>, la celula PI responde, reproduciendo 

lo que sucede conductualmente. La f i~ura 58 muestra sim-

Plemente ~ue si el estimulo se ~resenta Por un Periodo 

Los resultados obtenidos por al modelo reproducen los re-

sult~dos fisiolo~icos de l& res~uestA de l&s celulAs tec-

t A l 1 s 1..s i e o m o l i\ e . n d lt e t .i de f ' e i l i t «'.e i o n de t a r e s Pues t i\ 

• .... _ 
t.~ 
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IV.- Confl~uracion del Estimulo Y de La Respuesta de 

IJr i ei·1 ta.e i 011. -

Se ha observ~do ~ue la respuesta de orientacion en anfibios 

depende de la forma, velocidad, tamano, confi9uraclon Y 

contraste respecto del fondo, de la Presa. 

15 

Ewert demostro que la exPanslon de un rectan~ulo de dos 

9rados en la direcclon del movimiento del estimulo facilita 

la frecuencia de la respuesta de orientacion. Si la axPan

sion se realiza Perpendicularmente a la direccion del movi

miento, la respuesta de orientacion se inhibe considerable

mente~ si la expansfon se Produce en ambos eJes, se observa 

un~ facilitacion inicial Y una inhibicion posterior <Fi~.6A). 

Ewert tambien ha mostrado ~ue el reconocimiento entre las 

diferentes confi9uraciones del estimulo es independiente 

de la direccion del movimiento. Por otra Parte, Ewert des

cubrio que, cuando se Presentan estimulas dobles alineados 

en l& direccion del movimiento, la respuesta de orientacion 

no se desencadenA tan eficazmente como en el caso de utili

zar un soto obJeto. Si los dos estimulas son alineados 

perpendicularmente a la direccion del movimiento, la res

puesta de orientacfon se inhibe Profundamente. Cuando la 

distancia entre los obJ~tos aumenta, el efecto inhibitorio 

desA~Arace. In~le estudio con mas detalle los ef1ctos de 

estimulas dobles, alin~ados en la direccion del movimiento 

y hallo ~u1, cuando los dos estimulas se mueven hAci~ la 

cabeza del anim~l, este tiene la tendencia a atacar al 

Primera d• los dos obJetos, mi•ntrAs ~uw atac~ al c•niro 

.· ... ~··. ~ 
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de los estimulos cuando estos se aleJan. Ademas observo 

que~ si se Presentan estimulos de dos ~rados, con una 

distancia entre si de cuatro ~rados, se Produce un efecto 

de facilitaclon. Esto su~iere que el animal considera los 

dos estimulos como un solo obJeto. Si la distancia entre 

estimulas se incrementa de 8 a 16 ~rados, el animal reac-

ciona ante los dos estimulos en forma independiente. 

In~le ha estudiado tambien la conducta del animal enfren-

tado a varios estimulos Presentes en su camPo visual Y ha 

demostrado que los animales Prefieren determinado tiPo de 

estimulo, se~un su estado motivacional: los animales ham-

brientos Prefieren estimulas de 16 ~rados a estimulas de 

6 9rados~ esta relacion se Invierte en animales normales. 

Asimismo Pref lere obJetos cercanos Y novedosos a obJetos 

aleJados Y conocidos. 

1. Estudios Fisiolo~icos. 

En 9ran cantidad de estudios experimentales, se ha 

intentado analizar tos mecanismos neuronales de estas 

conductas. Ewert ha mostrado que los animales con lesiones 

en el tectum Pierden tanto la caPacidad de orientacion 

hacia la Presa como la de huida ante el predador. Asimis-

mo, una estimulacion Puntual en el tectum ~rovoca la res-

Puest~ de orientacion del animal a la 2ona res~ectiva ~ue 

~ue el tectum Jue9a un ~aPel PrePonder~nte en la ra$PURS-

ta de orientacion. Ewert h~ mostr~do tambien ~u1, si 

- ... p 
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estimulo. Asimismo, resPondera indiscriminadamente a todo 

tipo de estimulas, incluyendo aquellos que normalmente 

17 

son considerados como Predadores. Esto su9iere que la inter

acclo~ entre la retina-tectum Y Pretectum Podrla ser el 

factor que Permite al ~nimal diferenciar las distintas 

confi9uracione1 del estimulo Y seleccionar un tipo especi

fico de estimulo. 

Ewert trato de determinar el papel que Jue'a cada una de 

estas zonas en el control de estas conductas y, con ese 

fin, estudio la respuesta neuronal de la retina, tectum 

Y Pretectum ante las distintas confi9uraciones del esti

mulo. Las celulas de la retina de los tipos 2, 3 Y 4 no 

modifican considerablemente su resPuesta ante estimulos 

de tiPo Presa de diferentes dimensiones. En el caso de 

estimulas que se expanden Perpendicularmente a la direc

cion del movimiento, se facilita la respuesta de las cetu

las ~an~lionares de los tiPos 2 Y 3 dependiendo de su 

campo receptivo; cuando el estimulo es mayor ~ue el campo 

receptivo se Produce una inhibiclon. La inhibicion es mas 

fuerte en tas celulas ~an9lionares del tiPo 2 que en las 

del tipo 3. Las celulas ~an~lionares del tiPo 4 Incremen

tan su frecuencia de respuesta se9un el tamano del obJeto. 

Todas las celulas ~an~lionaras incrementAn su res~uesta 

en funcion de la velocidad Y tl contraste del estimulo 

<F i '!. 68)" 

GrAci~s a estos estudios Ewert concluyo ~u• el ~roces~

mi•nto d• informacion en la ratina no ax~licaba d• manera 

.. " . - ~-· m Jtd 
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satisfactoria la sensibilidad conductual ante las diferen

tes confi~uractones del estimulo. Estudio, entonces, la 

respuesta de las celulas tectales y Pretectales ante las 

diferentes confi~uraciones de un estimulo Y descubrio que 

al~unas celulas tectales Presentan una respuesta de faci-

l i tacion ante estimulos que se alar9an en la dlreccion 

del movimiento; una respuesta de inhibicion ante estimulos 

~ue se alar9an Perpendicularmente a la direccion del 

movimiento~ Y una facilitacion inicial se~uida de una in

hibicion ante estimulos ~ue se alar9an en ambas direc

ciones. Cuando se lasiona el Pretectum~ las celulas 

Pierden toda la capacidad de discriminaclon <Fi~. 6C>. 

Ewert tambien mostro que al~unas de las celulas tectales 

reconocen las distintas confi9uraciones del estimulo 

independientemente de la direccion~ mientras que otras 

celulas tectales son sensibles a la direccion Y resPonden 

mas intensamente a estimulas de tiPo Predador. De acuerdo 

con esto, Postulo que las celulas tectales caPaees de 

discrlmin&r entre estimulas de tiPo Presa o Predador 

Podrian estar re•ulando la conducta del animal ante estos 

estimulas asi como la direccion hacia donde el animal debe 

moverse. Los estudios han mostrado ~ue la mavor Parte de 

las celulas Pretectales tienen un camPo receptivo amplio 

Y ~ue son mas sensibles a estimulos de tiPo fi'redador ~ue 

a estímulos da ti~o fi'resA. Sin embar10, una neuron& ~re

tectat 4'ue 1"ose1. un c:Amfi'o rec:•P1ivo relativ1..mente P-ettueno 

resl"onde fi'rincifi'almente a estimulas de tf Po ~red&dor 

<Fi•. 6C>. Por esta razon, Ewert h~ Postulado ~ue est~ 

i9 
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neurona Podria inhibir la actividad de las celulas tecta-

les cuando un estimulo se Presente tipo P~edador. En esta 

forma~ Ew~rt su•!ere ~ue La interaccion entre retina-tectum 

Y Pretectum Podrla controlar el reconocimiento predador-

F·res¿i .• 

Por su Parte, In~le ProPone ~ue el Pretectum esta 

relacionado con las Preferencias de t&mano de ta presa Y 

la seleccion entre varios estlmulos Presentes simultanea-

mente en et cam~o visual del animal. Asimismo, Postula que 

en condiciones normales, las celutas tectales son contro-

ladas basicamente Por aferentes ~an~llonares del tiPo 2, 

mientras ~ue las celulas ~an~lionares del tiPo 3 Y 4 son 

inhibidas ~or el Pretectum. Propone que las celulas de 

la retina del tipo 2 pueden contrarrestar la inhibicion 

Pretectal Por medio de sistemas de facilitacion a traves 

de circuitos recurrentes, Pero con ~ran Latencia en la res-

Puesta. De esta forma, eXPlica Por que el animal Prefiere 

estimulas pequenos. Cuando la inhibicion Pretectal se 

anula - ya sea Por un estado motivacional incrementado o 

Por lesiones -, las calulas tectales son controladas Por 

las celulas ~an~lionares de los tipos 3 Y 4. Con ello se 

modfficA el camPo rece~tivo de las celulas tectales y se 

reduce LA latenci~ de la respuesta Ya que est&s fibras 

lle•~n a re•iones mas cerc~n•s al som~ de las neuron~s. 

~ue tiene un campo visu&l muy ~rande Y una zona cie9a. 

" 
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en el Procesamiento lateral de informacion entre el tectum 

y el Pretectum Y Podria controlar la seleccion del estimu-

lo mas adecuado cuando varios obJetos estan Presentes simul-

taneamente en el campo visual del animal. 

v.- Modelo Neuronal de la Interaccion Retina-Tectum-Pretectum 

Fara el Control de la Discriminaclon Predador-Presa 

y la Selectividad de Tamano de la Presa. 

Los estudios anatomicos, fisiolo~icos Y conductuales arriba 

mencionados indican que la relacion entre retina-tectum 

Y Pretectum Podria controlar la caPacidad de discrimina-

cion del animal ante distintas confi~uraciones del estimulo, 

la seleccion entre varias Presas Y la preferencia Por un 

estimulo en particular dependiendo de su estado motivacional. 

Base.dos en estci\ informaci Ol'h interdo estudiar con maYor 

P~ofundidad como las celulas retinales lle~an al tectum 

Y al Pretectum asi como la relacion entre estas dos zonas 

en el control de las coductas anteriores. Asimismo~ estu-

di~re la peculiar arquitectura del tectum que le Permite 

responder ante las distintas confi~uraciones de un estimu-

lo, ya sea Por si solo o en interaccion con el Pretectum. 

Tambien desQo estudiar cual es ta r~l&cion entre la celula 

~retect&l Pro~uest~ Por Ewert - ~ue Inhibe la discrimina-

cion ~r•dAdor-Pres• - con las diferentes celulas tectales. 

Por ultimo, como L~ interaccion entr~ lAs aferentes retin~-

s•nslbilidad de esta estructura ~nte los distintos ti~os 

dec 1.stfmulos. 

Ht ••tudio s• VA • fundA•tnt•r •n un •od•lo t•orico ~u• 
• 
' '.' • JIJl/l • 
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me ha permitido explorar diferentes estructuras e inter-

acciones tanto en l&s celulas tectales como en la inter-

accion retina-tectum~ Pretectum-tectum Y retina-tectum-

Pretectum. Este modelo nos Proporcionara un marco ~enerat 

~ue facil ftara el estudio del Procesamiento de informacion 

que opera en el control de las conductas mencionadas Y 

l~ Posible relacion entre las celulas de las diferentes 

re~iones visomotoras en anfibios. 

1. Estructura Basico del Modelo. 

La fi~ura 7 Presenta el modelo de la inte~racion retina-

tectum-Pretectum. La respuesta fisiolo~ica de las diferen-

tes celulas ~an~lionares ante estimulos de distinta 

conf l,uracion se ha definido como el valor obtenido ex-

Perimentalmente. Esta informacion se envla en forma retino-

toPica al modelo bidimensional de la relacion entre tectum 

y ~retectum. Al tectum lle~an las fibras ~an~lionares de 

los tiPos 2, 3 Y 4, mientras ~ue al Pretectum lle9an exclu-

sivamente las fibras de los tipos 3 Y 4. 

El modelo bidimensional del tectum es una exPansion lineal 

del modelo de la columna tect&l Y en el se Postula que las 

diferentes columnas en un area reducida pueden interactuar 

entre si tanto ~or la facilitacion como ~or la inhibicion 

de sus respectivas celulas. El numero de las columnas si-

mulada •s 64. Debido a la car•ncia casi total de informacion 

;obra l~ Posible or~an!zacion internA del ~retectum, hemos 

~ro~unsto ~u1 exist•n solo dos tipos de n•uronas: unas de 
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Fi~ura 7.- Modelo de la interacclon entre la retina-tectum-

Pretectum. La retina manda sus fibras retinotopicas hacia 

el tectum <2~ 3 Y 4) y al Pretectum (3 Y 4) a la celula 

T4. Las celulas PI envian sus axones a todas las celulas 

Pretectales excePto a aquella ~ue esta situada en su Punto 

cie90. Ambas celulas Pretectales inhiben a PG~ PP Y PI 

de su respectiva columna <ver sector derecho>. 

A. .... ¡ .... ·.: 
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Fi~ura 8.- Simulacion en comPutadora de la respuesta de 

las 64 columnas tectales del modelo retina-tectum-Pretectum 

ante un estimulo predador CSA>~ Y tiPD Presa C8B> en 

diferentes direcciones. El reconocimiento entre el Preda-

dor Y Presa es invariable de la direccion del estimulo. 
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mas intesamente a estimulos de tiPo Predador ( esta celula 

e1 la misma que ha Propuesto Ewert>. Su funclon es inhibir 

la capacidad de discriminacion Predador-Presa de las celu-

Las del tectum. El se~undo ~rupo de neuronas tiene un camPo 

recePtivo grande con una zona cie~a. Esta neurona tiene 

como funciones Procesar la respuesta tectal en forma late-

ral Y seleccionar la actividad mas intensa suprimiendo la 

actividad de todas las otras celulas del tectum que no 

esten suficientemente activas. Ambas celulas Proyectan so-

matotoPicamente hacia su corresPondiente zona en el tectum 

<Fi~.7). La Primera recibe aferentes de las celulas ~an-

9lionares de los tiPos 3 Y 4; la se9unda recibe aferentes 

de las celutas Piramidales del tectum, excepto de las de 

su zona cie~a donde eJerce su actividad inhibitoria. Con 

este modelo he Podido simular los si~uientes fenomenos 

fislolo~icos Y conductuales: 

Retin1».-Tectum. 

1) Facititacion de la resPuesta tectal ante estimulas ~ue 

se alar~an en un& direccion del movimiento. 

2> Facilitacion de la r~sPuesta de orientacion ante esti-

mulos dobles alineados en la dfreccion del movimiento 

Y Preferencia a disparar al Primero de ellos. 

3> Res~uest~ tectal ~nte las diferentes confi~ur~ciones 

del estimulo sin Pretectum: m~xim~ respuesta ante obJa-

reccion del movimiento Y finalmente ~nte estimulas 

~l~r~ados ~•r~•ndicularmant• a lA diraccion del movimiento. 

. f .. - '.... . 
ifl,. .... _...-:_ :-i ..... 
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Retina-Tectum-Pretectum. 

1> [1iscrimir11.cior1 PredC'.dor-Presa:o indePer1dier1temente de 

la dlreccion del movimiento. 

2) Seleccion de la ~resa mas estimulante cuando varios es-

timulos se Presentan simultaneamente en el campo visual. 

3) Preferencia Por el tamano, de~endiendo del estado movi-

vacíonal. Los animales normales Pref feren obJetos Pe~ue-

nos Y su res~uesta tiene una latencia lar~a; los anima-

les motivados Prefieren obJetos ~randas Y su latencia 

de respuesta es r&Pida. 

La fi~ura 8 Presenta un eJemPlo de los resultados obtenidos 

en la simulacion Por computadora de l& discrimínacion Pre-

dador-Presa, indePendientemente de la direcclon del movimien-

to. Esta fi~ura muestra la actividad de la celula Piramidal 

de cad~ una de las 64 columnas del modelo bidimensional 

del tectum ante el paso de un estimulo en diferentes direc-

ciones. Cuando el estimulo es de tfPo Presa, la respuesta 

tectal es muy ~rande Pero invariable de la direccion; 

cuando el estimulo es de tl~o Predador, no haY res~uesta 

en las columnas, independientemente de la direccion del 

movimiento. 

Como he mencionado, este modelo postula hi~otesis 

es~ecific~s sobre la confi~uraclon, fisiolo1ia Y funcion 

d• la red retina-t•ctum-~retectum ~u• Pueden ser estu-

•, .... -
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IJN MODELO DE LIJS MECAN I SMt)S NEIJRCtNALES RESPONSABLES 

DE LA HABITUACION A ESTIMULOS ESPECEFICOS DEL 

REFLEJO DE ORIECTACION EN LOS VERTEBRADOS. 

I.- Introduccion.-

24 

La habituaclon es una modlflcacion conductual 'ue se encuen-

tra en ~ran Parte del reino animal, inclusive en el humano. 

Se ha considerado <Kandet, 1976J Sokolov~ 1961,1963~1975> 

que es el fenomeno mas simPle relacionado con el aprendi-

zaJe, Ya de esta forma los animales aprenden a no respon-

der a estimulQs sin imPortacla. La habituacion ha sido 

estudiada desde el punto un vista conductual <Clifton et 

al. 1976J Ewe1"t e Il"1~te, 1971J EttJert Y Kehl:o 197Ei; Hinde,. 

1967; Sokolov, 1961,. 1963,. 1975; Vino~radova,. 1970, 1975), 

flstolo~ico <Griffin, 1970' Hernandez Peon Y Burst, 1961; 

Hernandez Peon et al. 1969~ Kandel, 1976, 1977; 

Kennedy, 1976~ Krasne, 1976; ThomPson Y SPencer, 1966, 

Vino~radova, 1970, 1975; Wickel~ren, 1967; Zucker, 1972> 

Y teorico <Graves Y ThomPson, 1970J Horn, 1967~ Konorski, 

1976; Lara~ 1980: 1981; Stantey, 1976; 

Watner, 1976, 1979). Estudios de habituacion en preparaciones 

blolo•ic~s diferentes, sin embar~o, h~n mostrado ~ue ~uaden 

•xistir al~unAs diferencias en los mecAnismos neuronales 

res~onsAbles del dacr1mento de l~ res,uestA A un esti-

mulo di).do. 

La hAbituacion •n l~ madul~ espinal di los v•riebrado1 

<Tho•~son Y 2~•nc•r• 19ó6> Y 1n los lnv•rt1brAdos <KAnd•l• 

. 
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1976, 1977J Kennedy, 1977~ Krasne, 1976> Presentan las 

si~ul~ntes Propiedades: 

1.- La Presentacion repetitiva de un estimulo lleva a un 

disminusion la respuesta. 

2.- Mientras mas frecuente sea la Presentacion del estimulo, 

es mas Pronunciado el decrementoJ un estimulo fuerte puede 

causar una habituacion insi,nificante. 

3.- Si el estimulo se retira~ ocurre la recuPeracion esPon-

tanea de la respuesta. 

4.- La recuperacion puede ser retrasada Por la estimulacion 

rePetitiva, aun desPues de ~ue la depresion ha sido lo 

suficientemente severa Para abolir la respuesta. 

5.- La habituaclon ocurre mas r~Pidamente desPues de Perio-

dos repetitivos de habituacion Y de recuPeracion esponta-. 
nea Chabituacion a lar~o Plazo >. 

6.- La Presentacion de un estimulo fuerte al mismo Punto 

o a uno diferente Produce la deshabituaclon. 

Al9unos estudios en inverterbrados <Kandel, 1976, 1977: 

Kennedy,1977; Krasne,1976= Zucker, 1972> han demostrado 

~ue la habituacion (Propiedades 1-6> es el resultado de una 

dePresion homosinaPtica de la cAntidad de transmi;or libera-

do Y la deshabituacion ocurre como un resultado de un efec-

to Pl~stico su~1rPuesto ~roducido Por lA actividad de otra 

neurona Y h~ sido denominado sensiblliz~cion. Asi, la habi-

la fibra se ~ctlv~ rePetitivament•, lnde~endientemente de 

~ •• t .... - - :¡¡¡¡U.,.. 
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h&bJtuacion, Ya sea al Presentarse un estimulo fuerte 

(sensibilizante> o Por un Periodo de reposo. 

En contraste, los estudios de habituacion del refleJo 

de orientacion <Sokolov, 1961, 1963, 1975; Vinotradova, 

1970, 1975) Y la respuesta de orientacion a un estimulo tiPo 

Presa en los vertebrados <Ewert Y Kehl, 1978> han mostra-

do ~ue ese tipo de habituaciones especifica a un estimulo 

Y la deshabitu~cion ocurre cuando cual~uiera de las 

Propiedades del estimulo se cambian. Esto no Puede ser 

explicado Por los mecanismos arriba mencionados. 

El refleJo de orientacion fue descrito inicialmente Por 

Pavlov <1927> como un refleJo no especifico producido 

Por un incremento, decremento o cambio cualitativo de un 

estimulo independiente del a9ente estimulante Y suJeto a 

la habituacion en Presentaciones rePetitivas. Sokolov Y 

su 9rUPO <1975> mostraron que la Primera Presentacion de 

un estimulo Produce una resPuesta ~eneral que se mide 

Por el electroencefal~rama cortical, la res~uesta ~alvanica 

de la Piel, tension muscular, movimientos del oJo Y la resPiracion. 

Sin embar90, desPues de re,etir el estimulo, la respuesta 

desaparece, excepto Por la modalidd especifica simulada; 

se ha mostrado ~ue la habituacion del refleJo de orienta-

cion esPecificA al estimulo presentado, Ya ~ue cual~uier cambio en 

Los Par~metros ProvocA a la recuPerAcion de la res~uesta de 

orienta.e ion: 

1.- Un cambio en l& intensidad del estimulo c~mbiando espe-

2.- Un Cl.Mblo •n l 1. c1.lid1.d d•l 1stimulo •n •l r 1.n., o de 

1 
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i..ma modal i det.d. 

3.- Un cambio de las ProPiedades temporales del estimulo: 

variaciones de la duracion del estimulo <acortamiento, 

~rolon~amiento>; cambio de la aPlicacion del ran~o del 

estimulo <intervalo interestlmulo); aPlicacion ritmita de 

un tren de estimutos cortos con numero diferente de esti

mulos en cada tren. 

4.- Un cambio en un estimulo com~leJo en la forma de 

sustraccion de un elemento. 

5.- Un cambio 9eneral del fondo del medio ambiente. 

Basado en estos resultados~ Sokolov Propone ~ue l& habitua

cion del refleJo de orientacion re~uiere ~ue la mente 

cree un modelo del estimulo que es continuamente compara

do con el obJeto Presentado. Asi, cuando el modelo Y el 

estimulo son i~uales, se desarrolla la habituacion~ 

mientras ~ue si el modelo Y el estimulo son diferentes, 

el refleJo de orientacion reaP&rece CSokolov, 1975). 

Para Probar la hiPotesis de que el cerebro crea un modelo 

del estimulo, Sokolov Y su ~ruPo estudiaron desde un 

~unto de vista fisiolo~ico la respuesta de celulas loca-

lizadas en diferentes re~iones del cerebro~ a~licando 

los mismos estimules utilizados para Producir el refleJo 
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de orient&cion. Estos autores est&b&n busc&ndo celulas ~ue 

r•sPondier&n es~ecifícament• a c~r&ct~ristic&s esPe~ificas 

del estimulo. celulAs ~u• c&mbi&r•n din&mic&m•nte su res~u•s

t& de acuerdo con l~ estimulacion, Y celulas ~u• se habi

tu&r•n Y desh•bitu~r•n de l• mism~ formA ~u• al ~nimal. 

\-.' .. _ L - -~ 
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Se ha mostrado que hay calulas en la Periferia sensorial 

Y en la corteza vi1ual que Pueden extraer caracteristicas 

especificas del estimulo, tales como la intensidad v el 

intervalo entre estimulas, celutas multisensoras que dan 

diferentes Patrones dependiendo en el tipo de modalidad 

que las activa <Chelid2e, 1975; Chnivadze, 1975; Hubel y 

Wieset, 1959P Polyansky Y Sokolov, 1975>. 

Vino~radova (1970, 1975) encontro ~ue las respuestas de 

las neuronas del hiPocamPo tienen una correlacion 

estrecha con la conducta observada durante la habituacion 

del refleJo de orientacion: 

1.- Son sensibles a estimulas multimodales. 

2.- Responden uniformemente en forma tontea ante cualquier 

tipo de estimulo. 

3.- Con la rePeticion de la senat, la respuesta declina 

-sradualmente. 

4.- Cual~uier c~mbio en los P&rametros del estimulo lleva 

a una recuPeracion de la res~Ue$ta inicial. 

Asimismo, Vino~radova ancontro ~ue en el hiPocamPo Y en otras 

re~iones limbicas tales como los cuerpos mamila.res, el tala-

mo anterior Y la corteza entorinal las celulas seran altamente sen-

sibles a los ~arametros temporales del estimulo, tales como la 

duracion~ el intervAlo entre trenes de estimulas, pulsos 

Y frecuencfA, Y ~ue la maYoria de estas neuronas extra~olan 

La ~resentacion es~erada del estimulo con sus Parametros 

~~roPiados. Esta •videncia su~iere ~ue estas re~iones 

~ueden est~r involucradas en et Procesamiento de informacion 

.... 
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Basados en esta evidencia~ estos autores su~irieron ~ue 

5S re~uiere del si9uiente Procesamiento de informaclon 

Para la h¿bituacion del refleJo de orientacion: 1>extrac-

clon de las caracteristicas de las Propiedades del esti-

mulo; 2>la creacion da un modelo del estimulo; 3) la 

comParacion entre el modelo Y el estimulo Y 4> el desarro-

llo de la habituacion. 

En este tr~baJo ProPon~o un modelo teorice de como se re-

Presenta el mundo Por de la extraccion de las ProPiedades 

del estimulo de sus Parametros temporales de como se 

crea un modelo del mundo~ como se h~ce la com~aracion 

entre el mundo real Y el modelado Y como se desarrolla 

la habituacion como el resultado de la comParacion entre 

el modelo Y el estimulo. El modelo esta basado en estudios 

fisiolo~icos v de conducta del refleJo de orientacion. 

II.- El Modelo. 

1.- Habituacion a un Estimulo Especifico.-

P~ra simular la habf tuacion a un estimulo especifico, consi-

dere ~ue cada estimulo Presentado a un anim&l Produce una 

respuest~ Por medio de un Patron neuronal es~ecifico, medidos 

como el numero de Pulsos~ intervalo entre Pulsos, numero de 

trenes de Pulsos, etc. Asimismo, Postulo que hay al~unas neuronas 

~ue Puaden ~enerar un modelo del P&tron Producido Por las 

neuron~s ~ue ~rocesAn LAS ~roPiedades del estimulo, tal como 

lo Propuso Sokolov. Si el modelo cr•ado Y el p¿tron ~ene-

rAdo Por el tstimulo son i~uales entoncts se desarrolla 

un lnc:r•a•nto en l• lnhlblc:ionJ ml•ntr1..r ttUI .r i tl modal o 
~ 
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Y el P&tron del estimulo son diferentes~ ocurre la desha

bituaclon. Para simPlificar el anal lsls del modelo, estu

diare el caso donde una sola neurona da diferentes 

Patrones de respuesta Para cada estimulo • como se 

crea el modelo del estimulo Y como se desarrolla la habi

t1.tac ion. 

En la se,unda Parte de este caPitulo amPliare este modelo 

Para tratar con un medio ambiente multisensorial. 

1.1 Circuito Basico.-

30 

El circuito basico de la habituacion a un estimulo especifico 

se muestra en la f i~ura 9. donde se puede ver que hay un 

Patron de entrad~ ~enerado por al~unas cetulas a la presen

tacion del estlmuloJ Por el momento, no me internare en 

la forma de como estas neuronas ~eneran este Patron. 

La actividad de estas neuronas tiene dos efectos, uno es 

Producir una respuesta en la neurona de salida~ que Puede 

ser considerad& como una respuesta motora o como Part2 

del refleJo de orientacion; por eJemPlo~ se incrementan 

los latidos del corazon~ resistencia de Piel ~atvanica~ 

etc.~ Y el se~undo efecto es enviar esta informacion a 

otros centros del cerebro donde Puede ser evalu~da en 

terminas de la exPeriencia ~asada del animal Para definir 

su relevancia con respecto a las necesidades ~enerales 

del animal. En mi cAso Postulo ~ue esta re~ion tiene un~ 

memoria de corto Pl~zo del estimulo recientemente Presen

tado; ~ue puede controlar la raspuestA de la nuerona de salida 

dePtndiendo de l~ relav&nci~ del estimulo~ m•did~ como el 

'· ' . .r ...... 





INTRODUCClON 

Fi~ura 9.- Circuito basico de la habituacion. El estimulo 

u activa tanto la salida de la neurona OUT como la columna 

de habituacion. La columna de habituacion esta constituida 

Por un modelador <MO> del estimulo que extrapola el Patron 

esperado; el comparador <CO> que compara si u Y MO son 

i9uales~ Y la unidad de habituacion <H> que Produce un 

efecto inhibitorio en OUT si el estimulo Y el modelo son 

i~uales; mientras ~ue se deshabitua Por medio de CO 

cuando el modelo Y el estimulo son diferentes. 

.. 
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numero de veces que ha sido Previamente Presentado. Esta re~lon 

esta a car~o de la creacion de un modelo de estimulo <MO>~ com-

Pararlo con el Patron de entrada real <CO>, Y un efecto 

de Incremento de la habltuacion sobre la salida OUT Por medio de la 

unidad de habituacion <H>, cuando el modelo Y el estimulo 

son similares; o deshinibe OUT Por medio de H Y CO, cuando 

el estimulo Y el modelo son diferentes. 

1.2.- Modelo Matematico de la habituacion. 

El modelo m&tematico usado en el Presente trabaJo se basa 

en los modelos de habltuacion de StanleY, 1976; Y Lara Y 

col. expresada como: 

• 
H = <Ho - H> * K2 + f ( u, CO> ( 1 ) 

donde H Puede ser considerada como el ran~o de respuesta 

de la unidad de habituacion o como su Peso; K2 es una 

constante, Ho es el valor normal en reposo de H, 

Y fC u, CO) es una funcion de la entrada u Y CO ~ue 

se definen como si~ue: 

CO<t> = ABS[ u(t) - MOCt)J (:2) 

donde MO es modelo del estimulo u~ definidos ambos a con-

tinuacion. 

La entrada u es una funcion ~ue Puede tomar los valores 

de 1 Y O en un instante d~do Y toma un ~atron especifico 

medido como el numero de Pulsos, Du, interv~lo entre 

~ulsos, Fu, Y el interv•lo 1ntre dos ~ru~os de estímulos, 

Pu. Esta ~atron fue esco~ldo bas~do en la hiPotesis de ~ue 

1stos ~~r•metros ~uedan servir como medios de codi~o naur~l 
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Para Procesar la informacion sensorial. 

La deflnicion matematica de u se define como si9ue: 

NH r1u-1 
U<Du,Fu~Pu~t> = <t-n.Fu-mCPu+<Du-1>.FuJ) (3) 

m=O n=O 

donde= 

1 c1.1C\.ndo t = r1T 
(t - nT> = <4> 

t) si no. 

donde T es el Periodo de una funcion Periodica; NH es el 

numero de veces ~ue se Presenta el estimulo CFi~.10). 

La funcion f( u~ CO> debe tener las Propiedades ~ue~ 

cuando CQ =O~ lo que si9nifica que Para un tiempo dado 

uCto> = MO<to>~ H se debe incrementar; mientras que 

cuando CO = 1~ H debe decrecer o re9resar al valor Ho. 

Una funcion simple que Produce esto es la sl~uiente: 

f< u~ CO> = a.uC1-C0)-b.CO (5) 

donde a Y b son constantes. La ecuacion <1> se define ahora 

como: 

• 
H - CHo-H>*K2+a.u<1-CO>-b.CO 

La solucion de esta ecuacion Para CO =O Y u = 1~ es la 

si'91..tierde: 

-K2t -K2t 
H :a Ho+e <H i-Ho > + a./K2 ( 1-e > (7) 

donde Hi ws el v~tor inici~l da H Y Ho es el valo~ normal 

. ' 
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Fi•ura lOM- Codificacion temporal Postulada de las neuronas 

Para la estimulacion sensorial~ Duracion <DO), frecuencia 

de la estimulacion CFQ), Y el intervalo entra los trenes 

de estimulos <PO>. 

. f w. 
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-K2t 
ProPorcion a a/K2 Y el ran~o de recuperacion la da e 

En el caso donde CO = 1, tenemos: 

• 
(8) 

que nos l l ev.a. a.: 

-K2t -J<2t 
H = Ho+e (Hl-Ho)-b/K2(1-e ) (9) 

~ue muestra ~ue H decrecera dependiendo de b/K2 Y del ran~o 

de recuPeracion dado Por K2. 

De esta forma~ siempre ~ue el modelo Y el estimulo sean 

i~uales, CO =o, H comenzara a incrementar el efecto in-

hibitorio sobre la neurona de salida~ mientras ~ue si el 

modelo Y el estimulo son diferentes, CO = 1, el efecto 

inhibitorio se reduce sobre la celula de salida. Para 

evitar el efecto de histeresis, Postulo que CO excita di-

rectamente a la neurona de salida, o que la variable H = Ho. 

33 

Es importante notar que CO actua como un detector de cambios 

mientras ~ue H ~ctua tanto como detector de lo nuevo como de 

identid~d, como lo discutire a continuacion. 

1.3.- Modelo del Estimulo. 

Como mencione anteriormente~ la habituacion a un estimulo 

QsPecif ico re~uiere de la creacion de un modelo del esti-

mulo 41\fJt! se ~nticiP4l 1. l1. lle'tada. d1 los Proximos estímulos. 

Por estA r1.zon, la neuronA ~ua crea un modelo del estimulo 

-~ . , . .... . 
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He considerado que esta neurona tiene un Patron intrinseco 

de respuesta~ Pero ~ue este Patron puede cambiar dePend-

diendo del ~atron de entrada que excita a esta neurona. La 

definicion matematica de MO tambien se da en terminos del 

numero de Pulsos~ Dmo; intervalo entre Pulsos~ Fmo~ e 

intervalo entre dos trenes de Pulsos~ Pmo~ como sl9ue: 

Dmo-1 NU 
MO(Dmo,Fmo,Pmo,t>= 

m=O 
< Ct-n*Fmo-m<Pmo+<Dmo-1>Fmo)J) 
n=O 

(10) 

donde NU es el numero de veces ~ue se Presenta UCt>. 

A fin de simular la capacidad de esta neurona Para cambiar 

su Patron de respuesta dePendlendo del Patron temporal de 

la entrada U(t), ProPon~o que esta celula tiene un re-

curso de medfcion Para cada Parametro~ como sl~ue: 

Fmo = t-to cuando U<t>=U<to>=1 Y t-to<C ( 11) 

Pmo = t-to cuando U<t>=U<to>=l Y t-to>C ( 12) 

Dmo<t> = Dmo<to>+Dif<t> si t-to>C Y U<t> o MO<t>=l (13> 

Dif(t) = Dif(t-1>*rUCt>-MOCt)J ( 14) 

Las condiciones temporales Para Fmo y Pmo, son Para simu-

lar la ca~acldad de MO de distin~uir un codi~o neural, 

t-to)C, donde Ces el tiem~o ~ue divide estos dos ran~os 

~ue ~ueden ser considerados desdQ milise~undos hasta se•un-

dos. 

L~ condlcion P~r~ Dmo sim~lem~nt• est~bleca ~ue ~l numero 

de Pulsos se r•~Just~ sol~mente cu~ndo UCt> o MO<t> se 

34 
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el hecho de ~ue la respuesta f islolo9ica de al9unas neuronas 

del sistem& limbico <Vino~radova~ 1976> extraPolan una 

nueva duracion hasta ~ue se Presenta un nuevo evento. 

Cad~ vez que U<t>-MO<t>>Dif~ Dmo se aJusta Para dar su 

nuevo F·a t ron. 

De esta forma, tenemos ta sl~uiente relacion entre los 

Patrones temporales de U<t> Y de MO<t>: 

Fmo =Fu cuando n=1 en la ecuacion <3>. 

Pmo = Pu Y Dmo = Du cu.al"ldo m=i en la ecuac i 011 (3). 

Por lo tanto a la tercera Presentacfon de U<t>, U<t>=MO<t>. 

En el caso donde U<t> no sea una funcion periodic& Pero 

continua, ya sea activa todo el tiempo, o inactiva, tenemos 

que aumentar una nuev& condicion en las ecuaciones (13> 

y ( 14). 

Si Dmo>!O, entonce Dmo= o un valor muy ~rande Y MO<t> 

sera: 

MCI ( t) = ( t-rv~Fmo > (15) 

el numero 10 es simPlemente un medio Por el cual la celula Puede 

identificar ~ue el Patrones continuo. Para el caso de una 

IJ(t) lne.ctiv~, el sistema. de la.s ecuaciones (13) Y (14> 

nos llevara1 obviamente~ a Dmo=O. 

P&r• un estimulo ale~torio, MO<t> ~uede ser definido simPle-

mente como si~ue: 

Dmo-1 
MO<t> ::s <t-n*Fmo> si U<t> = 1 (16) 
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IJ(t). 

1.4.- La Neurona de Salida.-

La neuron& de salida se define en la si~uiente forma~ toman-

no en consideracion la respresentacion mas simple de las 

ProPfedades electricas de la membrana neuronal: 

• 
mo = -mo+U<t>-H<t>+CO<t>*b ( 17) 

La respuesta de la neurona de salida se da como si~ue: 

1 si mo> 
CllJT 

O si no. 

dor1de es el valor umbral de OUT. 

De esta forma~ al Principio de la Presentacion del estimulo 

OUT resPondera si~uiendo a UCt>~ Porque se activa Por medio 

de CO<t> = 1 Y el efecto inhibitorio de H = Ho. DesPues 

de la tercera Presentaclon del estimulo, UCt> = MO<t>; 

COCt) =O~ Y H<t> empieza a Incrementar su efecto inhlbi-

torio sobre OUT, Produciendo asl la habituacion de la 

respuesta. Cual~uier cambio en UCt), sin embar~o, desacti-

var& H Y activara CO Produciendo una nueva respuesta en 

OUT C t >. 

III.- Simulacion Por com~utadora.-

Con el modelo basico ~odemos simul~r l~ conducta observ~da 

Y los result~dos fisiolo~icos encontr~dos en los •studios 

de h~bitu~cion del refteJo de orientacion. 

1.- Un cambio en l~ Iniensldad del Estimulo. 

S• hA astudi•do ~u• un c•mbio •n l• int1nsld•d de un 

1stl•ulo d•do ~u•d• sar codlflc&do t•nto co•o un cAmbio 

.. 
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en el ran~o de disparo Fu y, posiblemente, en el numero 

de Pulsos Du. Para simular este efecto simplemente cambie 

en Fui inicial a Fu2, Y Dul a Du2 donde Fu1>Fu2 Y 

Du1>Du2 simulando asi el cambio de un estimulo de fuerte 

Intensidad Por uno de menor intensidad. El resultado de 

la simulacion Por computadora del ciruito basico se mues-

tra en la f i~ura 11. Esta fi,ura muestra el Patron de 

entrada, U<t>, el modelo del estimulo, MO<t>, Y la res-

puesta de salida OUT<t>. Presento UCDu1,Fu1,P,t> ini-

cjal cuatro veces Y ~l cambio (flecha> del Patron a 

U<Du2,Fu2,P,t>. Podemos ver que MO<t> emPieza a se~uir a 

U<t> en la tercera Presentacion de U<t>, asi como OUT em-

Pieza a habituarse en este tiemPo. Cuando U<t> cambia, 

MO<t> da la respuesta esperada, deshabituando asi a 

CtUT < t). 

2.- Un Cambio Cualitativo del Estimulo en el Ran9o de 

una Modalidad.-

Sokolov Y Vino~radova mostraron 'ue un cambio en la frecuen-

cia de un tono d~do Producia deshabituacion del refleJo 

de orientacion. Tambien se ha mostrado ~ue hay celulas cuya 

mayor res~uesta esta dada por un& frecuenci& es~ecif!ca. A 

fin de simul~r este fenomeno. simplemente considero ~ue 

unA neurona deseada solo res~onde a unA frecuencia esPecifica 

Asl, ~Ar& una frecuencia dada, dara el P&tron U<D1,F1,P,t> 

~ero otra celula dar& un P&tron UCD2,F2,P,t). 

LA slmulAcion ~or com~ut&dora da este f•nomeno se mu1str• 

e 

·• ... .... .. ¡úd 
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INTRODUCC:IIJN 11 

Fi~ura 11.- Modelo •lobal de la habituacion del refleJo 

de orientacion en los vertebrados. Extraccion de caracte-

risticas especificas sensoriales del mundo externo Y del 

cuerF'o: vis•"tal (v), auditivo Ca):- tactil (t), somestetico 

<s> Y ~usto <Ts>. Estas celulas sensoriales se encuentran 

en los sensores Y en la corteza Primaria. Posteriormente 

estas celulas lle9an a neuronas multisensoriales <MS), 

~ue codifican en patrones temPorales esPecificos lo 

~omPleJo de los estimulas. MS activa, entonces la salida 

de las neuronas motoras controlando el refeJo de orienta-

cion, tales como el Pulso del corazon, la resistencia de 

la Piel, etc., Y al mismo tiempo, manda el Patron tempo-

ral al sistema limbico donde se crea un modelo del 

estimulo CMO), comparado con CO y, si el modelo Y el esti-

mulo son i~uales, se Presenta la habituacion CH>; mientras 

que si el estimulo Y el modelo son diferentes se produce 

1 " ..a .... ,,.h ... i-. •.,. .. ,..-;o\ .. ~·"'"' m 0 ·~ 1· o \. e.. ..., ~.., t llh'.IJ' 1 ' ~9"·- 1 1 • r ""' •• ~ .... 

cion del efecto inhibitorio de H sobre OUT. La habituacion 

del reflaJo de orientacion es La habituacion de multiPles 

F·i'. trones. 
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en la f i~ura 12 donde re Puede ver que Para el Patron 1 

el modelo si,ue a la entrada a la tercera Presentaclon 

del estimulo Produciendo habituaclon de la celula de 

salida; pero cuando la senal se cambia a ta frecuencia 2, 

ocurre la deshabituacion Ya que el modelo Y el estimulo 

son di f erer.tes. 

3.- Un Cambio en tas Propiedades Temporales del Estimulo: 

Duracion, Frecuencia, e Intervalo entre Estimulas.

Para simular estos fenomenos simplemente cambie 

UCDl:oFL.P1, t> a: a> IJ2CD21'F1:rPl:o t>; b) U3CD1:oF2:rP1, t>; 

e) U4<D1:oF1,P2,t>. La slmulacion Por computadora de 

estos tres casos se muestra en la f i~ura 13, donde se 

Puede ver como ocurre la deshabituacion cuando ocurre cual

quier cambio en o, F, o P. 

38 

4.- Un Cambio en un Estimulo ComPLeJo Por la de Substraccion 

de uno de Ellos. 

Para simular este caso considere simPlemente ~ue una 

neurona recibe dos entradas sensoriales: en este caso 

visual Y auditiva. Esta neurona da un Patron si se activan 

una o ambas entradas slmultaneamente. SI A= 1 Y V = 1 

entonces U1CD1,F1,t); mientr~s ~ue si A =O Y V - 1 entonces 

U2CD2,F2,t>. La simulacion ~or computadora de este evento 

se muestra en LA f i~ura 14 donde se Puede ver ~ue el Patron 

de entr&d~ es U1<D1,F1,t) YA ~ue tanto la informacion vi

sual como AUditivA estan Presentes~ Pero cuAndo retiramos 

ta •ntrad~ ~uditivf~, ~l P•tron de •ntr~d~ e$ U2<D2,F2,t), 

asi deshAbituado la neurona de s~lid~ ~causa de la subs

tr&ccion d1l •stimulo •udftivo • 

. .. . ' ....... ....... ·- -· 
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Fi•ura 12.- La simulacion en computadora de la deshabitua-

cion cuando ocurre un cambio en la intensidad <4Al Y la 

frecuencia <4B>. La fi~ura 4A muestra que cuando se Pre-

senta una entrada u<5,.1,1> cinco veces, se 9enera un 

modelo MO desPues de la tercera Presentacion, Y OUT se 

habitua a la ~uinta Presentacion de u. 

Despues de la quinta Presentacion (flecha), cambiamos la 

intensidad del estimulo <simulado como un decremento de 

D y F> que Produce la deshabituacion de OUT. DesPues de 

la tercera Presentacion del nuevo Patron, la habituacion 

vuelve a ocurrir. En la fi~ura 4B desPues de la ~uinta 

Presentacion de u<5,.1,1l OUT se habitua. Cuando cambiamos 

la frecuencia del estimulo a u(5,.2,1), ocurre la desha-

bituacion. Note que el 9rado de deshabituacion dePende 

del numero de Patrones cambiados en el esjlmulo. 



J:NTRODUCCION 13 

Fi~ura 13.- La simulacion en computadora de la 

deshet.b i t uac i or1 F·or los i:::et.mb i os er1 el intervalo <5A> "/ en 

la duraclon <5B) del estimo. La fi~ura 5A muestra que 

despues de cinco presentaciones de ucs,.1~1>~ se habitua 

OUT, Pero si se cambia el Intervalo de interestimulos PO 

a u<5~.1~2> ocurre la deshabituacion. En la figura 5B~ 

cambiamos el numero de estimulas de 5 a 3: u<3~.1,1> Y 

se observa como ocurre ta deshabituacion a causa de ta 

diferencia entre MO Y u. 

... 
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Fi~ura 14.- La simulacion Por computadora de la 

deshabituacion Por un cambio en un tono auditivo. 

La fi9ura muestra la respuesta de MO Y OUT a dos fibras 

auditivas diferentes sensibles a tonos distíntos. La Parte 

superior de la fi~ura muestra como el tono de entrada u 

activa esta fibra Y como ocurre la habituacion~ Pero si 

desPues de la ~uinta Presentacion del estimulo cambiamos 

el tono simulado como un cambio de la fibra sensorial 

activada~ ocurre una deshasbituacion tanto en la 

Previamente activada como en el nuevo Patron activado. 

DesPues de un corto Periodo de tiempo, la habituacion se 

Puede volver a observar. 
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5.- Un Cambio General del Fondo del Medio Ambiente.-

Para simular este caso considere dos canales: uno Para el 

estimulo fiJo Y uno Para un estimulo Periodico. Al estimulo 

fiJo se le da un Patron de entrada dado Por Ul<Dl~F1,t> 

y el estimulo Periodlco tiene un Patron dado Por 

u2co2,F2,p,t). Si cambiamos U1<t> =O vemos que la celula 

de salida CFi~.15> de &mbas entradas se deshabítua ~causa 

del cambio en el fondo. 

De esta forma reproduzco la conducta observada de habitua-

cion Y deshabituaclon del refleJo de orientacion Y los 

cambios f isiolo9icos observados en las neuronas l imbicas 

tales como las neuronas extraPolatorias, MO<t> las unida-

des de habituacion, H Y las unidades sensibles al cambio, CO<t>. 

IV.- Modelo Neuronal de la Habituacion del RefleJo de 

Orientacion. 

El circuito basico se expandio Para que tratara con 

un ~rupo de estimulas sensoriales. Ten~o dos opciones por 

to menos Para hacer esto. Puedo considerar que un 9ruPo de celulas 

recibe una estimulacion sensorial que ~enera una est~uctura esPeci-

f ica esPacio-temPoral de la cual cada uno de ellos ~enera un 

modelo y su efecto en la respuesta de salida se controla 

Por la unidad de habituacion; o Puedo considerar que el 

~ruPo de celulas que reciben ~stimulacion sensorial 

crea un~ respuesta esPacio-tem~oral unica en un ~ruPo de 

calulas en LAS cuanles se crea el modelo y l& h&bituacion 

se ProYect& hacia la salida motora, en vez de conservarla 



INTRODUCCION 15 

Fi~ura 15.- La simulacion en computadora de La 

deshabituacion Por un cambio de estimulo. Se activan 

slmultaneamente un Patron visual vl Y uno auditivo a1. 

A causa de esta estimulacion comPleJa, la neurona MS da 

un Patron especifico de respuesta, el cual es modelado 

Por MO~ Produciendo una habituacion en OUT cuando MO=MS. 

Despues de La tercera Presentacion de este comPleJo de 

estimulos, quitamos el estimulo visual, vl, lo que hace 

que MS cambie y se Produzca la deshabituacion. Despues 

de un corto Periodo~ OUT deJa de responder al nuevo 

estimulo • 

• ,• 
• i 
' - -~ . 
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sin embar~o, requieren del mismo Procesamiento de informaclon, 

aunque a diferentes niveles. 

Esco~i la Primera alternativa ya que se aPe~a mas a la 

or~anizacion columnar que se ha encontrado en la corteza 

de los mamiferos Y Posiblemente en et cerebro de los anfi-

bios, como ha sido Postulado anteriormente CLara~1980). 

De esta forma, et circuito basico Puede ser considerado 

como una columna con el ProPosito de definir la relevancia 

del estimulo especifico a la vida del animal en terminas 

de su experiencia reciente. 

La amPliacion del circuito simPle se muestra en la fi~ura 

16, donde ProPon~o un modelo esPeculativo de como se 

Procesa ta informacion sensorial Para Producir la habitua-

cion del refleJo de orientacion. 

El modelo ~eneral de la habituacion del refleJo de orienta-

clon se puede ver el la fl~ura 16; en esta fi~ura muestro 

el Procesamiento minimo de informacion re~uerido Para la 

habltuacion a un estimulo especifico: 

1.- Extr~ccion de las caracteristicas mas imPortantes por 

medio de celulas extractoras de caracteristicas ~ue se en-

cuentran en los $istemas sensori&les o en la corteza visual 

~ue son caPaces de codificar en formas diferentes las 

vari~ciones del estimulo. 

2.- Procesamiento de las ~roPiedades tem~oral•s del 

si~uiento ~~trones temporales diferentes. 



I NTRODUCC I t:1N 16 

Fi~ura 16.- La simulaclon en computadora de la 

deshabituacion cuando hay un cambio en el fondo. 

Se Presenta nuev~mente un estimulo comPleJo: estimulo 

visual Periodico, v1 y una excitacion constante auditiva, 

al. MS da un Patron especifico de respuesta cuando ambos 

Patrones estan activados. Se Produce un modelo del patron auditivo 

MO asi como se obtiene un Patron en MS ~ue habituan las 

sal idas de las dos neul"onas OUT, cci.da 1.ma. 1:ontrol~x1do el 

estimulo auditivo Y comPleJo, respectivamente. Despues de 

ta tercera Presentacion del estimulo visual~ el ruido del 

fondo se suspende, Produciendo la deshabitu~cion en ambos 

Patrones. DesPues de un corto intervalo~ ocurre nueva-

mente la habituacion de la respuesta. 

... ., 
-~ y· \,_ \ 
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de la extraccion de caracterlsticas codificadas como un 

solo canal CesPaciat> con el Proceso temporal de la infor-

ma.clon. 

4.- Extra.Polaclon de las Propiedades temPorales del ~ruPo 

de las celulas caracteristicas activadas~ lo cual da ori~en 

a una representacion Interna de las propiedades espacio-

temporales del estimulo. 

• ~~ 5. - Co m F· ar~. c. i o n e rd re e l m o de L o Y e l es t i m ll l o • 

6.- La habituaclon como rasutatado de la comParacion entre 

el modelo Y el estimulo o Las deshabituacion cuando el mo-

delo v el estimulo son diferentes <Vino~radova~ 1970). 

Las Primeras dos funciones se han encontrado en el sistema 

sensorial Y en la corteza visual. Cada canal de la salida 

sensorial representa tanto una modalidad dada~ como una 

caracteristica especifica de esta <Ericson, 1974g Lettvin 

et al., 1959). Asimismo el Proceso de la extraccion de las caracte-

rf sticas del estimulo secundario en la corteza Primaria de los verte-

brados <Chelidze, 1975~ Chkhie Vadze, 1975; Hubel Y Wiesel, 

1959; PolYanskY Y Sokolov~ 1975>. El si~uiente Paso es el 

Procesamiento multisensorlal de la informacion, el cual 

ha sido descrito en las celulas multisensoriales en la 

corteza visual dando diferentes respuestas dependiendo de 

que mod~lidad se ~resente <Morrel, 1967; PolYanskY Y 

Sokolov, 1973), codificando ~si ta Presencia o ausencia 

de estimuLos com~leJos ~or un ~~tron t•m~or~l. L~ salida 

de estas c•lul&s si•ue dos direcciones• una controlando 

. 
. ~:·J 
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el refleJo de orientaclon~ Y otra hacia otras re•iones~ 

que Proponto se localizan en el sistema llmbico~ el cual 

crea un modelo de las Propiedades espacio-temporales del 

estimulo~ lo comPara con el estlmulo1 Y habitua la res-

Puesta de salida en el caso de ~ue el modelo Y el estimulo 

sean similares Por medio del incremento de la lnhibicion, 

como se describio aanteriormente. 

A ese nivel puedo hacer las relaciones preliminares con 

las celulas fisiolo~icas encontradas en el sistema tim-

bico que han sido relacionadas con el refleJo de orienta-

cion: Vino~~adova descrlbio al~unas celulas en el hiPo-

camPo ~ue dan una resPuesta~ Ya sea excitadora o 

inhibidora cuando ocurre cualquier cambio en el estimulo, 

Pero, con la repeticion del estimulo, la respuesta declina 

'9radualmente. 

Estas celulas Pueden ser relacionadas con CO Ya ~ue esta 

neurona da una respuesta cada vez ~ue ocurre un cambio 

en el estimulo, pero se habitua si el estimulo se Presen-

ta repetidamente. Vino~radova estudio tambien al~unas 

celulas en el hipocampo, los cuerpos mamilares, el talamo 

anterior Y la corteza entorhinal ~ue sean altamente s~nsi-

bles a Los Plrametros temPorales del estimulo y ~ue La 

maYoria de estas neuronas dan res~uestas extraPolato~ías 

a la ~resentaclon esperada del estimulo con sus ~arametros 

t~m~orales a~ro~iados. Considvro ~ue la conductA de estAs 

neuronas son simuladas por MO la cual ~enera un mod•lo del 

~atron de entradA con todas sus ~ro~iedad1s tem~oralas, 

•si Antlcl~•ndos• a LA ~r•sentAcion d•l estimulo. Fln•t-

... -
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mentep la conducta de la unidad de habituacion en 

comblnacion con la respuesta de salida reproduce los re

sultados de conducta de la habituacion del refleJo de 

orlentacion en los mamiferos~ debido a la Presentacion 

repetitiva del estimulo Y la deshabituacion cuando ocurre 

cualquier cambio en el medio ambiente externo. 

........... ·,. 
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UN MODELO DE LIJE: MECANISMOS NEURONALES RESPONSABLES DEL 

RECONOCIMIENTO DE PATRONES Y DE HABITUACION A ESTIMULOS 

ESPECIFICOS EN SAPOS. 
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UN MODELO DE LOS MECANISMOS NEURONALES RESPONSABLES 

DEL RECONOCIMIENTO DE PATRONES Y DE HABITUACION A 

ESTIMULOS ESPECIFICOS EN SAPOS. 

I.- Introduccion.-

La habituacion en los saPos ha sido estudiado Principal-

mente en ta conducta de orientacion hacia una Presa. 

Se ha mostrado CEwert~ 1976> ~ue el tectum es responsable 

de la conducta de orientacion visu~l hacia la Presa Ya 

~ue la estimulacion directa de esta re~ion Provoca la 

orientacion esPecificamente al lu~ar que corresPonde al 

campo visual de acuerdo con el maPeo retino-tectal asi como 

el hecho de ~ue al lesionar, la conducta de orientacion 

hacia ta Presa ya no se presenta. La hiPotesis ~ue Propon-

~o en el Presente caPitulo sobre la habituacion se basa 

en los estudios de Ewert C1967), ~ue mostro ~ue despues 

de un dano al talamo-Preteetum <PT), la habítuacion de 

orientacion hacia una Presa deJa de ocurrir. Por otro 

lado, el dano Parcial dal telencefalo~ el cual no tiene 

conexion directa con el iectum, reduce el nivel de res-

Puesta e incrementa el ran~o Y nivel de la habituacion~ 

Este efecto es ~robablemente mediado Por a lnteraccion 

de estructuras talamicAs. 

LAS ~roPiedades m~s importantes de ha hAbituAcion d• la 

trado en los sa~os son las situientes <Ewert, 1976J Ewert 

• In~l•, 1971J Ewert v Kehl, 1978J Eikm•nns1 1955>: 

1.- LA hAbf tuAclon s• ~roduc• ~or LA ~r•s•ntAclon r•~•tidA 

.. 
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del mismo estimulo. 

2.- Si el estimulo se retira, ocurre un recuPeraclon instan-

tanea de la resPuestaª 

3.- La habituacion es dependiente del intervalo entre ta 

Presentacion de una serie de estimutos. 

4.- La dependencia de la intensidad del estimulo no ha sido 

sistematicamente estudiada> ~ero haY evidencia indirecta 

~ue su~iere ~ue la habituacion de la respuesta de orienta-

clon hacia la Presa se reduce si las neuronas de ciertas 

capas en el tectum estan en un estado de hiPerexcitacion; 

este estado de hiPerexcitacion Puede ser Producido Por los 

si9ulentes casos: a> danos en el pretectum; b) inYeccion 

de antroPina o curare Para bloquear efectos inhibitorios 

Posibles de ~cetilcolina del Pretectum al tectum; e> 

habituacion de la conducta de huida; d) efectos Posterio-

res cuando el Pretectum se tetaniza; e> Presencia de un 

estimulo asociado con comida; Por eJemPl01 olor a •usa-

noJ Y f) habituacion en una re~ion especifica facilita 

zonas vecinas diri•idas en la direccion nasal1 reduciendo 

el ran~o Y nivel de la habituacion: mientras que las 

areas laterales al Punto de estimulacion son inhibidas, 

Y los rAn9os del nivel de la habituacion son incrementados. 

3.- La h~bituacion de la res~uesta de orientacion tambien 

pr~sent& efectos a corto Y largo ~lazo de~endiendo del 

6.- La h~bf tuacion es es~ecific~ A un estimulo: cu~ndo el 

. 
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reaparece; este hecho indica que la habltuacion imPlica 

reconicomiento de Patrones; la deshabltuaclon en los sa-

Pos tiene un orden Jerar~uico donde solo cierto tf Po de 

estimulas deshabituaran a obJetos Previamente habituados 

<Fi-9. 17). 

7.- La habituacion en los saPos es un Proceso local, espa-

cialmente localizado: si un estimulo se Presenta en una 

re~ion esPecif ica hasta ~ue el animal se habitua Y subse-

cuentemente un estimulo doble se Presenta~ uno en el lu~ar 

habituado Y el otro en la direccion OPuesta~ el animal 

responde al estimulo no habituado. 

8.- La habituacion de la conducta de orientacion hacia la 
.. 

Presa esta modulada Por el estado motivacional del animal: 

la habituacion se reduce cuando el animal esta en un medio 

ambiente donde se Presenta olor a comida. 

Los mecanismos neuronales que controlan la habituacion a 

un estimulo esPeciflco en los sapos, sin embar~o, no ha 

sido aclarado todavia. La evidencia con animales lesiona-

"' dosio indi•:a ttue el t 1.'.lamo Pttede ser resP011sable de este 

fenomeno, Posiblemente modulado Por el telencefalo, Pero 

aun no sabemos, Por la falta de estudios apropiados anato-

micos Y fisiolo~icos de los circuitos neuronales de esas 

re~iones, como astas estructuras ~ueden estar controlando 

este fenomeno. 

En el Presente c~~itulo ~roPon~o un modelo de los 

mecanismos neuronales Posibles Y del Procesamiento de 

informAclon re~utridA ~ArA la hAbituAcion a estimulos espe-

~lffces en s&~os. MI hl~otesis sa bAsA en dos mod•los 



fV10 (t) 

co (t) 

OUT (t) 
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INTRODUCCION 

Fi~ura 17.- Un modelo neuronal de la unidad basica de la 

habituacion: la columna de habituacion. EL estimulo viene 

de las fibras sensoriales Y se codifica como U<t> como un 

Patron temporal, como se muestra en la f i9ura 22. Este 

Patron es el resultado de las interacciones entre la 

retina, el tectum Y el Pretectum. La entrada excita a 

la neurona de sa.l ida:- <:tUe Puede sel" corrs i derada. como 

una neurona Piramidal habituable, la que, entonces, 

responde. UCt> Provecta al mismo tiemPo se ProYecta a 

MO, CO y H <La columna de habituacion, que ~enera un 

modelo del estimulo <MO), lo compara con el estimulo 

que esta Presente <CO) y, si el estimulo Y el modelo 

son i~uales, H Producira un efecto inhibitorio sobre OUT. 

Si MO=U, CO sensibiliza a OUT Y se reduce el efecto de H • 

.. 
_·.~ 
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ti.rite r i ores : 

Un modelo de la interaccion entre la retina, el tectum Y 

el Pretectum para et reconocimiento de Presa-Predador 

<Lara et al., 1982> Y un modelo de habituacion de la res-

puesta de orientaclon en mamlferos~ que fue explicado en 

el capitulo anterior. ProPon~o desde un punto de vista 

concePtual, que los mecanismos de habituacion de la res-

Puesta de orfentaclon en los anfibios son similares a 

a~uellos observados en los mamiferos; sin embar~o~ todavia 

haY Poca evidencia experimental de los Postulados 

anatomicos Y fisiolo9fcos Propuestos P~ra los ciruitos. 

El modelo, sin embar~o, ProPone hiPotesis especificas 

~ue pueden ser Probadas experimentalmente. 

II.- El Modelo.-

1.- Consideraciones ~enerales.-

Se ha su~erido que la informacion visual en los anfibios 

se codifica en la retina Por medio de la frecuencia de 

disparo de las celulas ~an~lionares <Ewert, 1976; 

Grusser Y Grusser-Cornehls~ 1976); esta frecuencia de 

disP&ro es dependiente de tam~no, contraste y velocidad 

•n~ular dQl estimulo. Asimismo, la res~uesta de las 

celulAs ~an~lionares son sensibles a ciertas 

car•cteristicAs es~aciflcas del estimulo, Por lo cual es-

tAs celulas YA tienen ciertA informAcion ~~ra el Procesa-

miento subsecuente d~ inform~cion del ~stimulo. 

Las celulAs ~an~lio~ares mAs imPort~ntes dascrit~s en ta 

.. . ~ 
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sostenidos; b>R2, detectores de bordes convexos; c>R3, 

detectores de contraste; d>R4, detectores de obscurecimien-

to. Los Primeros dos ~rupos han sido asociados con obJetos 

pequenos, su~iriendo que extraen lnformaciqn de Posibles 

estimulas tiPo presa; mientras que las celulas tiPo 3 Y 

4 han sido relacionadas con obJetos 9randes, lo ~ue su•iere 

que Pueden aer sensibles a estimulas tipo Predador. Sin 

embar~o, el modelo de Lara Y colaboradores muestra una combi-

n~cion mas sutil de la informacion natural en el reconocimien-

to de Presa-Predadorª 

Estudios anatomicos <SzekelY Y Lazar~ 1976> Y fisiolo9icos 

Clara et al., 1982J Ewert, 19671 Ewert, 1968' Ewert et al., 

1970; E•JJer t Y W i et ershe 1 m, 1974> del t ec: tr .. tm OP ti co i nd i car1 

que esta re~ion Procesa la informacion oPtic~ Proveniente 

de las celulas ~an~lionares en forma vertical Por medio 

de circuitos reverberantes, que su~ieren que l~ informacion 

visual que Ya ha sido codificada Por la celulas 
' 

~an~lionares se transforma a un Patron tem~oral de respuesta 

(Para un analisis detallado de las ~osibles formas como 

el tectum o~tico esta Procesando la entrada oPtica, refie-

rase a tos textos de Lara~ Arblb Y Croma~tv, 1982; Arbib 

Y Lara, en Prensa; Lara Y Arbib, en ~rensa, 1983>. En 

form& similar. estudios fisiolo~icos CEwert, 1971> reali-

zados ~n el talamo indic~n ~ue la information visual tam-

bien es ~rocesada ~or circuitos ~ue mantienen esta informa-

cion ~or un ~eriodo corto des~ues ~ue el estimula ha 

des~P~recido. Estudios conductu~les Y f isiolo~icos han 

mostr~do ~u• los Anfibios ~u•d•n discrimin•r, lnd•~•ndf •n-
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· temente de la direccion de movimiento <Ewert et al"~ 1979), 

entre estimulos, tiPo presa o tipo Predador asi como Presas 

<E•.tJert Y Kehl :o •9~0~ --~ At~a~o1~+a L FOI •.uu 'l.IJ 1..:or .. ••'- conf !~uracion y ~ue este 

reconocimiento se fundamenta en la interaccion entre el 

tectum Y el Pretectum. 

Por la evidencia mencionada, postulo que un estimulo en 

49 

movimiento se representa internamente Por un P&tron espacio-

temporal de respuesta en el tectum Y en el telamo-Pretec-

tum. Ya que ha sido su~erido anteriormente (Lara et al., 

1983; Ewert~ 1968; Ewert Y Seelen:o 1974> ~ue la discrimi-

nacion entre Presa y Predador se desarrolla Por la interac-

cion entre la retina, el tectum y el Pretectum, postulo 

~ue la resPuiesta del tectum ~enera una rePresentacion 

interna de las Propiedades espacio-temporales del estimulo. 

En el modelo bidimensional de la retina-tectum-Pretectum1 

se ha postulado ~ue la informacion Proveniente, tanto de 

las celulas ~an~lionares de la retina Y del pretectum 

Pueden ser Procesadas Por columnas tectales ~ue definen 

la seleccion de ~resa Y el reconocimiento entre Presa-

Predador. Cada columna tectal recibe aferentes ~ue repre-

sentan una re~ion del camPo visual Por la ~roYeccion 

retinotoPica de la retina al tectum Y donde confluyen una 

combinacion de sensores a ciertAs c•racteristicas del 

•stimulo ~ue vienen tanto de las celulas ~an~lionares 

v•z Y& h~n ~roces1.do l~ informacion de las celulas 

.,,.n.,l i on1.r•.r R3 Y R4 <Ewart, 1976>. Asi l"o.rtulo ... u• •l 

\ ..! ;_~ 
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tectum dar~ un Patron de respuesta esPaclo-tem~oral 

diferente Para cada estimulo dePendiendo de sus ProPieda-

des 'enerales del estimulo, tales como tamano~ contraste, 

velocidad, forma~ etc. Tambien ProPon~o que cada neurona 

Piramidal, ta salida de la columna tectal actua como un 

extractor comPleJo de las Propiedades esPacio-temPorales 

del estimulo, mand~ esta lnformacion a otras re~iones del 

cerebro (por eJemPlo~ talamo Y tal vez otras re~iones del 

cerebro anterior Por medio del talamo> donde un modelo de 

este Patron esPacio-temPoral es creado. Cuando el estimulo 

vuelve a Presentarse, entonces el modelo del Patron espacio-

temporal se compara con el patron actual ~enerado en el 

t e e: t um y s l , e l m o de l o Y e l e s t i mu l o s o n i ·IJ sJ a. l e s !' l a ha b i -

tuacion se desarrolla, mientras que si el modelo Y el 

estimulo son diferentes~ ocurre la deshabituacion. La 

forma como se crea el modelo!' comparado con el estimulo 

Y como se desarrolla la habituaion ha sido descrita en el 

capitulo anterior. 

A fin de simular la habituacion de un Patron esPacfo-tempo-

ral esPecifico, ten~o que Postular que el tectum debe de 

tener dos ~ruPos diferentes de celulas que dan la misma 

res~uesta de salida~ Pero un ~ruPo manda sus fibras al 

t&l~mo Par~ l~ creacion del modelo del estimulo, mientras 

~u• el otro 9ruPo controla l& conducta de &t&~ue haci~ 

Postulo ~ue et Primer ~ruPo no s1 h&bitu~, Y ~ue l& re~re-

sant•eion intern~ del estimulo debe mantenerse i~u~l~ Pero 

~~u•ll¿s ~u• controL~n LA conductA dt oriantAcion h•cJ~ 

' ' 
-"- "t .. _·;.. ,..._.t. .> ' ·., .. ~ . 



Habltuacion en sapos 51 

la Presa es la ~ue se habitua. 

2.- Modelo Matematico de la Habituacion en SaPos.-

La Column~ de Habituacion. 

Se ha Postulado anteriormente <Lara, 1981; Lara et al., 

1980), ~ue la habituacion Puede ser definida Por una 

funcion simPle ~ue es caPaz de reproducir las ProPiedades 

~enerales de la habituacion como un Proceso homosinaPtico. 

Sin embar90, Ya que se ha mostrado ~ue la habituacion en 

los sa~os es Producida Por la interaccion entre el ~retectum 

Y el tectum, Parece ~ue la habf tuacion en este animal es 

el resultado de un incremento de la inhibicion del Pretec-

tum al tectum, mas que una de~resion homosina~tica en las 

celulas ~an~llonares de la retina ~ue lle~an a las neuro-

nas tectales, como lo lo ProPuso Lara. Por esta razon 

consideramos que la columna de habituacion esta constituida 

Por una neurona modeladora~ MO; donde la lnformacion Pro-

veniente de la Piramidal , PY~ del tectum es modelada 

como se describe ~baJo; una neurona de comParacion, CO; 

donde una com~ar&cion entre el modelo MO Y el estimulo 

PV es obtenido; Y la unidad de habituaclon H donde un 

incremento de la inhibicion se Produce sobre PY siem~re 

~ue el modelo Y el estimulo sean i~uales y se deshabitua 

cuando son dif~rentes, ambos Por medio de H y CO CFi~.18>. 

LA variable ~u• control& l& habituacion s• define como 

• 
H • <Ho-H>K+f CPY> (1) 
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INTRODUCCION 

Fi~ura 18.- La simulacion en computadora de la habituacion 

como el aumento de la inhiblclon Y la deshabituacion Por 

descanso. 

\ 
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donde H Puede ser interPretada como el ran9o de respuesta 

de una neurona pretectal inhibiendo neuronas tectales, o 

como el peso de esta neurona a la sinapsis inhibitora 

pretectal-tectal. Ho es el valor normal del efecto inhibi-

torio del Pretectum al tectum; f<PY> es una funclon depen-

diente de la actividad de la neurona py; K es una constante 

Y x es una variable definida Para introducir efectos a 

lar~o Plazo en H. Para simPlificar el analisis de La ecua-

cion <1> y relacionarlas con las Propiedades encontradas 

en la habituacion de conducta de orientacion de Presa en 

saPos, mostramos su solucion: 

-Kt/x -Kt/x 
H z Ho+e <Hi-Ho>+f CPY>*x/KC1-e > (2) 

donde Hi es la condicion inicJal de H. Esta ecuacion 

muestra claramente 'ue ~uando f <PY> = 17 H crece en forma 
" 

exponencial hasta alcanzar el valor de Ho + x/K. Este 

incremento en la inhibicion entonces &ctua sobre PYe 

En el caso de f CPY> = O entonces H re~resa a Ho tambien 

en forma exponencial. Notese que tanto el ran~o de creci-

miento como el de caida de H dependen de x. 

La simulacfon Por computadora de la habituacion como 

incremento de la inhibicion com un resPualtado de Presen-

tar repetitivamente el estimulo <~roPiedad 1) y la recu-

Peracion esPontanea cuando ftl estimulo se retira (ProPie-

dad 2> se muestran en la fi~ura 19. En esta fi~ura muestro 

como la respuesta d• PY se reducft como un r•sult~do de un 

.. ~ 
~ :.> 
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Fi~ura 19.- La simulacion en computadora de la habituacion 

como un aumento de inhibicion como consecuencia de diferen-

tes estados motivacionales del animal al estimulo. La 

fi~ura 3A muestra que Para estimulos de alta motivacion~ 

la habituacion es muy debil, mientra en la fi1ura 3B Y 3C 

muestra ~ue mientras mas debil sea la motlvacion el nivel 

de habituaciones mas raPido Y fuerte. 

.. 
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Si ahora consideramos que f<PY> = <PY-B>*PY donde PV>B Y 

Bes una variable que define el estado motivacional del 

animal <Propiedad 4 Y 8), tenemos lo si•uiente! si Bes 

Pe~uena, sitnif icando un estado motivacional baJo~ el 

ran~o y el nivel de habituacion es ~rande (vease ecuacion 

1>~ mientras ~ue si Bes ~rande, significando un estado 

motivacional atto, entonces el ~rado de habituaciones 

baJo. La simulacion Por computadora de estos resultados 

asumiendo tres valores diferentes Para B se muestran en 

la fi9ura 20. Esta figura muestra ~ue Para los altos 

estados motivacionales los efectos inhibitorios del pretec-

tum al tectum se reducen, como se ha mostrado anteriormente 

Clara et al.~ 1983), Provocando asi una mavor respuesta 

Y reduciendo el nivel de la habituacion CFi~.20.A); mien-

tras que Para estados motlvacionales baJos~ el efecto 

inhibitorio del Pretectum al tectum es alto Y el ran~o Y 

el nivel de la habituaciones ~rande <Fi~.3.C>. La varia-

ble B Puede ser controlada Por el tetencefalo~ Por lo cual 

cuando el telencefalo se lesionap el ~rado Y nivel de 

habituacion es maYor ~ue el normal~ como se ha mostrado 

esperimentalmente. 

La solucion de la ecuacion <1> muestra que mientras mas 

ra~ida sea la ~resentacion del estimulo mas raPida es la 

habituacion como un result~do del efecto ~dltivo de la 

habituacion residual. Esta ~roPiedad ha sido estudi~d~ 

9n La hAbituacion de los invertebrados, Pero Aun no ha 

•· ...A.. . 
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Fi~ura 20.- La simulacion en computadora de la habltuacion 

como un aumento en la lnhlblcion a diferentes frecuencias 

de la estimulacion. Para altas frecuencias Cl/Periodo)p 

es mas raPida Y fuerte <P=.5>~ mientras que Para baJas 

frecuencias <P=B>~ la habituacion es mas debil. 

... 
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esta ProPiedad se muestra en la f i~ura 21. 

Si ahora consideramos que x puede cambiar dependiendo del 

numero de veces que la zona haYa sido habituada, Podemos 

simular ~ropiedades de lAr~o Plazo (Propiedad ~> de la 

habituaclon Y la dePendencia de frecuencia entre las series 

de estimulos (ProPiedad 3> que se observaron experimental-

mente. Podemos def inlr x como dePendiente de la frecuencia 

de las series de estimules Y del numero de habituaciones 

anteriores, modificando la relaclon de Ewert C1970) entre 

el Promedio de actividad de orientacion Y el numero de 

series Presentadas como si~ue: 

.f CNH-1 > 
x = xoe (3) 

donde xo esd el valor inicial de x~ f es la frecuencia 

entre las series de estimulos Y NH es el numero de habitua-

cfones anteriores. Asi~ mientras mas ~randes sean NH Y f, 

mas ~rande ser~ al crecimiento de x Y mas 9rande el 9rado 

de la habituacion Y mas ;lento el tiemPo de recuperacion, 

como se muestra en la ecuacion <2> Y como ha sido mostra-

do experimentalmente. 

La simulacion Por computadora de l~ habituacion a lar90 

Plazo se Puede ver en la fi~ura 22. 

2.1 Habltu&cion a un Estimulo Especifico CProPiedad 6).-

A fin de ~ue la habitu•cion definidA Por l~ ecu~cion (1) 

seA es~•cific~ ~un astimulo~ necesitamos introducir un 

nuevo factor como si~ue1 

• 
H • <Ho-H>J<1+<1-CO>PV-1<2CO (4) 

... 
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Fl~ura 21.- La simulacion en computadora de la habituacion 

a lar•o Plazo como un aumento de la inhibicion. Notese ~ue 

desPues de cada experimento de habituacion~ la habituacion 

se produce mas raPido Y dura mas ~ue en los eventos 

anterior-es. 

··~.-
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Fi~ura 22.- Un eJemPlo del Patron 9enerado Por las neronas 

Piramidales del tectum. D es el numero de Pulsos; F es el 

intervalo entre Pulsos~ Y P es el intervalo entre los 

trenes de Pulsos. 

... ' 'J: -· .. ·_. •. _--Al..,_· 
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Fi~ura 23.- El modelo neuronal de la interaccion entre 

retina-tectum-talamo-telencefalo Para el Patron de reco-

nacimiento Y la habituaclon a estimulo especifico en los 

anfibios. Cada columna tectal recibe aferentes de la retina, 

fibras Pretectates Para el reconocimiento Presa-Predador 

Y Para la seleccion de Presa Y aferentes de la columna 

de habituacion. Cada columna de habituacion recibe aferen-

tes de su neurona Piramidal de la columna tectal 

correspondiente. La columna de habituacion esta constituida 

Por un modelador <MO> de las Propiedades temporales de la 

respuesta de PI~ un comparador CCO> ~ue compara al modelo 

.. con PI~ una celula de habituacion CH> que se activa cada 

vez ~ue CO=O Y se desactiva cuando CO=l. H controla los 

efectos inhibitorios sobre PG, PP, CE Y PI. La parte 

superior del dia~rama muestra el Postulado de que estas 

columnas de habituacion puedan existir en el talamo-

te len e e fa.lo. 

·!. 
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+ 
: !. : . 



Habituacion en sapos 55 

donde CO se define de la si9uiente manera= 

CO<t> = ABSCPV<t>-MOCt)J 

donde MO es el modelo del estimulo~ La descriPcion matematica 

de MO se estudiara Posteriormente. 

Con la ecuacfon (4) simulamos el hecho de que cual~uier 

modelo~ MO, Y el estimulo, PY, son i~uales, CO=O, asi H 

empieza~ crecer~ Pero cuando MO es diferente a py, en-

tonces CO=l, asi H se reduce Por medio de COK2, deshini-

biendo en esta forma al tectum Para permitirle que 

Pueda orientarse al estimulo. 

2.2 Def inicion Matematíca de la Creacion del Modelo del 

Estím•Jlo. 

El ~atron de entrada Proveniente de PY a la columna de 

habituacion Puede ser definido en la forma si~ulente: 

NH DF•'t-1 
{ Ct-nfpy-m(PPY+(DPY-1)FpyJ) 

m=O n=O 
(6) 

donde DPY es el numero de Pulsos ~enerados Por py, FPY es 

el intervalo entre pulsos, PPY es el intervalo entre dos 

Presentaciones del estimulo~ y t esºel tiempo. La funcion 

de dir~c <t> se define camo si~ue1 

1 si t•rtT 
<t-nT> • <7> 

O si no. 

dond• T es el ~•~iodo dt unA funcion ~•riodlc•· 

. . ' - t.. . .. j
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variables consideradas han sido Propuestas como un medio 

imPortante de cod!ficacion de informacion en el sistema 

nervioso. 

Similarmente Proponemos que la neurona modeladora, MO, 

tiene un Patron lntrinseco de respuesta definido como 

NH Dmo-1 
MO<Dmo.Fmo.Pmo.t) = < <t-nFmo-mCPmo+<Dmo-!>FmoJ> 

m=O 1"1=0 
(9) 

esta neurona, sin embar~o, Puede cambiar su Patron de res-

Puesta dePendlendo del Patron de entrada que esta recibiendo. 

Por esta razon, Propon~o que esta neurona tiene un factor 

intrinseco ~ue le Permite medir las Propiedades temporales 

del estimulo PY en la forma si~uiente: 

Fmo<t> = t-to cuando PY<t>=PY<to)=1 Y t-to<K3 <9> 

Pmo(t) = t-to cuando PYCt>=PY<to>=1 Y t-to>K3 <10> 

Dmo<t) = Dmo<to)+Dif<t> si t-to>K3 Y PYCt> o MO<t>=1 

( 1 í) 

donde: 

Dif<t> = Dff(t-1)+CPV(t-1>-MO<t-1>l ( 12) 

Las condiciones tQmPorales Para Fmo y Pmo~ <t-to>~ simula 

simplemente l~ ca~acfd~d ~ostulada de esta neurona Para 

reconocer entre dos r~n~os temporales~ ~si distin~uiendo 

sulante d• t l aMfí'O r11.l. Lt.s condiciones d• Dmo sl'lnf flc•n 

""' ,, .... 
~ " 
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~ue Dmo se &ctuatlz& solamente si un nuevo evento en tiempo 

real se Presenta <t-to>K3> Y solo si MO o PY son activados~ 

lo cual representa que es necesario un aJuste. 

De est~ forma cuando un ~atron PY<Dpy,Fpy,ppy,t) se Presenta~ 

Fmo=FPY <ecuacion 9) cuando n=l en la ecuacion <6>~ 

Pmo=PPY Y Dmo=DPY <ecuaciones 10, 11, y 12> cuando m~1 en 

la ecuacion <6>. Asi~ a la tercera Presentacion del 

estimulo, PY<t>=MO<t> <m=2>. 

2.3 El Modelo de la Habituacion Especifica a un Estimulo 

en Saf!'os. 

Como mencione anteriormente, el modelo esta constituido 

Por el modelo bidimensional de retina-tectum Y Pretectum 

Para la seleccion de la Presa Y el reconocimiento de presa 

Predadory el modelo de la habltuacion es~ecifica a un 

estimulo del refleJo de orientacion. La arquitectura ~ene-

ral del modelo se muestra en la f l~ura 24. La retina 

Proyecta retinotoPicamente al tectum Y al Pretectum; 

R2, R31 Y R4 al tectum Y R3 Y R4 al Pretectum. El modelo 

del tectum esta constituido por un arre~lo de columnas 

tectales de e X S <solo muestro una vista unidimensional). 

Para un descriPcion detallad~ de la ar~uitectura interna 

de la columna tectal del modelo vease el capitulo anterior. 

Cada columna ti9ne un ~lomerulo <GL> donde los aferentes 

retinales 1 R21 de las celul~s 'ªn'lionares tiPo 2 son 

recibidos •n lAs dendritAs con axones recurrentes de dos 

intQrneuronas tectalest celul~s en forma de ~era ~rande1 

,• . . ,,, ..... 1·•• " 
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Fl~ura 24.- Los factores de convexidad <C> Y camPo 

receptivo <RF> Para diferentes tipos de estimulos 

aPlicados a las celulas ~an~lionares R2 de la retina. 

Este factor de campo receptivo es el Promedio de la 

estimulacion en el ERF CcamPo receptivo excitatorio) 

Y en el IRF (campo receptivo inhibitorio); mientras que 

el factor de convexidad es una medidad de la convexidad 

en el borde anterior. 

t• 
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de excitacion de la columna Y una neurona Piramidal~ 

PY~ la neurona eferente de la columna. La columna tectal 

recibe entrada inhibitoria de neuronas talamicas sobre las 

neurona5 pp, Pe, Y PY. Las calulas PG Y PP se activan 

tambien por aferentes de R2, mientra que PY recibe 

aferentes retinales de las neuronas tiPo R2) R3, Y R4. 

Cada PY manda sus fibras a la columna de habituacion 

correspondiente, ~ue Postulo est~ localizada en el tala-

mo, relacionada al telencefalo. La columna de habituacion 

esta constituida Por MO, ~ue Procesa las Propiedades 

temporales <numero de Pulsos, frecuencia, etc.> del esti-

mulo Y camb'a su respuesta Para extrapolar el Patron 

esperado, una neurona de comParacfon, co, Y una celula de 

habituacion, H. MO manda sus fibras a la unidad de compa-

raclon, co, donde se desarrolla la comParacion entre el 

modelo Y el estimulo. CO activa la neurona de habituacion 

H ~ue incrementa su ran90 de respuesta cada vez que et 

modelo Y el estimulo son identicos, lo cual Produce un 

incremento en las inhibicion sobre py, mientras que cada 

vez ~ue cada vez ~ue el modelo Y el estimulo son diferentes 

H reduce su ras~uesta, reduciendo el efecto inhibitorio 

sobre su columna tectal correspondiente. 

He simul~do ~ue el efecto inhibitorio de H se extiende a 

tod~s l&s columnas tectal•s a la iz~ulerda (simulando de 

esta forma la ~osicion dorsal Y n~sal del obJeto> mientras 
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hecho ~ue la 9enerallzacion de la habituaclon solo ocurre 

haciA ta posicion dorsal Y el efecto de facflitacion se 

observa hacia las re~lones nas~les. El Proceso de 9enera-

lizacion Puede tambfen exPanderse hacia la Parte anterior 

del camPo visual, Pero nin9un estudio experimental ha sido 

hecho en este sentido. 

De esta forma cada vez ~ue un estimulo especifico se Pre-

senta, el tectum ~enerA un Patron espaclo-temPoral esPeci-

fico ~or medio de las neuronas PY no habltuables Y ~ue as 

modelado Por las unidades de habituacion en el talamo-

telencefalo. Cuando el estimulo se Presenta otra vez, 

haY una comParacion activa entre el modelo Y el estimulo. 

Si el modelo es similar al estimulo, entonces la habitua-

cion en las celulas PY habituables se desarrolla~ Pero si 

el modelo Y el estimulo no comPa~inan, ocurre la deshabi-

tuacion. La deshabituacion, sin embar~o, tiene una estruc-

tura Jerarquica, donde un estimulo habituado, puede ser 

deshabituado solo Por otro estimulo especifico. Para 

simular esta Jerar~uia, ~ostulo ~ue la deshabituacion solo 

ocurre si el nuevo estimulo Presentado da un Patron mas 

fuerte en las columnas tectales, medido como numero de 

Pulsos Y frencuencia, su~erior Al Patron Previamente 

Mi modelo de c~J& netrA de lAs diferentes celulas ~an~lio-

tativos dt la frecuencia de la ras~uest~ de estas celulas 

. 
·~ - .. 
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vez qua usamos un estimulo con un tamano Y velocidad 

an~ular dados usamos como valor del~ respuesta ~an~lionar 

Los resultados exPer!mentales~ Sin embar'º' estos estudios 

no han tomado en consideracion como obJetos con diferentes 

confi~uracionesp aun cubriendo la misma area modifican la 

frecuencia de disParode estas celulas. Por esta razon, 

Postulo que la confi~uracion del estimulo Puede modificar 

la respuestas de las celulas ~an~lionares R2 Y R3, Ya que 

las celulas tiPo R4 son sensibles Primordialmente al 

area cubierta Por el obJeto, por dos factores= 1) las 

caracteristicas del obJetop Y 2) la activacion simultamea 

de campos receptores excitatorios e inhibitorios de estas 

neuronas. Asi, Para definir la respuesta de las celulas 

~an~lionares R2~ en este Punto no considere las respuesta 

de R3, Ya ~ue se ha Postulado <Lara et al.~ 1983) ~ue 

las celulas R2 tienen una maYor influencia en la respuesta 

de orientacion hacia la Presa ~ue las neuronas R3. En 

esta forma considero ~ue la frecuencia de disparo de las 

celulas 9&n~lionares de la retina esta dada ~or los 

valores obtenidos exPeriment~lmente a un rectaniulo de 

dimensiones especificas ~ue se mueve a una velocidad dada~ 

multiPlic~dos ambos por una funcion ~ue nos da las 

distintas confi~ur~ciones del estimulo~ tal•s como 

tri~n~ulos, b~rrAs, etc., Y Por un factor ~ue toma en 

considuracion el campo rece~tivo Y la convtxidad del esti

mulo. 

El fActor del ciMPO rectPtivo •s unA m•didA del Promedio 

6() 
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del esPaclo que cubre un obJeto dado en el campo visual 

la neurona R2~ tanto excitatorio como inhibitorio~ consi

derando ~ue el obJeto cubre slmultaneamente la seccion 

inhibitori~ como la excitatorla. De esta forma el factor 

del camPo receptivo asi9nado a cada obJeto se muestra en 

la f!~ura 25; tambien he considerado que la convexidad del 

borde entrante es mas eficiente que para ta convexidad en 

la Parte posterior o la de un obJeto sin convexidad. 

El Punto crucial es mostrar ~ue las celulas tan~lionares 

de la retina deben dar respuestas diferentes Para cada 

uno de los estimulos. Este postulado nos Permite simular 

la deshabituacion Jerarquica encontrada Por EwertM Estu

dios experimentales Posteriores, sin embar~o, deben de 

hacerse Para Probar ~ue estas hiPotesis son adecuadas 

Para exPlicar este fenomeno. 

En esta forma, la frecuencia de dlsParo de las celulas 

9~n9lionares tipo 2 se define como si9ue: 

R2<S> = R2*f (S):+:RF*C (13) 

donde R2 es el ran~o de respuesta de la celula ~an~lionar 

tipo 2 a rectan~ulos moviendose a una velocidad dada 

<Ewert, 1976>; f <S> es la conf i1uracion del obJeto Y RF*C 

es la convexidad Y el factor dal campo receptivo mostrado 

a n l a. f i ., u r ~ 2?5 • 

III.- SimulAcion ~or Computadora de la H~bituacion a un 

Estimulo Es~ecifico &n los SA~os. 

Los resultAdos dtl mod•to se muestrAn •n dos formAsl 

J.:' • 'l' •• ...,r • 
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INTRODUCCION 25 

Fl~ura 25.- La simulacion en computadora de la habituacion 

a estimulo especlf ico de la respuesta de orientacion de 

Presa en los anfibios. La respuesta es medida como el 

numero de Pulsos dados Por una columna especif lca a una 

Presentacion rePetittva del estimulo. La fi9ura 25A muestra 

la habituacion al estimulo 1 Y la no deshabituacion cuando 

se Presenta el estimulo 6. En La fi~ura 25B se muestra que 

ocurre La deshabituacion cuando se Presenta el estimulo 

1 desPues del 6. Los mismos resultados se observan Para 

Los estimulos 1 Y 7 (fi9. 25C Y 25D). Notese el efecto 

transitorio de la respuesta tectaL con La Presentacíon 

inicial del estimulo hasta que se da un patron constante. 

La fi9ura 25E muestra los resultados exPerímentales 

ctue obtuvieron Etoert et al. <1980) utilizando la misma 

combinacion de estimulas. 
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Primero midiendo el numero de Pulsos de la neurona PY de 

una columna dada para cada Presentacion del estimulo Y 

se9undo Por emdio de ~raficas de computadora mostrando la 

resPuesta de las 64 neuronas PV a un estimulo dado~ su 

habituacion Y deshabituacion cuando se Presenta un nuevo 

estimulo. 

1.- Habituacion a un Estimulo Especifico Y la 

Deshabituacion Jerarqufca (Propiedad 6).-

Las f i•uras 26-28 muestran la respuesta de una de las 64 

celulas Piramidales a la Presentacion repetitiva del 

estimulo1 el desarrollo de la habituacion~ Y los efectos 

de cambiar el estimulo. La fi~ura 26 muestra la habitua-

cion al estimulo 1~ asi como el hecho de que no haY 

deshabituacion cuando cambiamos al estimulo 6 <Fi~.26A> 

o al estimulo 3 (Fi~.26C>~ mientras que la presentacion 

inversa (Fi~. 26B Y 260) muestra como la deshabituacion 

ocurre cuando se cambia al estimulo 1. De esta forma 

muestro l~ habituacion a un estimulo especifico Y una 

Jerar~uia en el fenomeno de deshabituacion como se ha 

descrito experimentalmente <vease fi~ura 26E Para com-

Parar con los resultados experimentales>. 

La fi9ura 27 muestra el mismo Paradi~ma Pero ahora entre 

el estimulo 3 Y el 6 (Fi~.27A Y 27B> Y los estimulas 3 y 

7 CFi~.27C Y 270). Para la comParacion con los resultados 

experimentales vease la fi~ura 27E. 

La fi~ura 25 muestra La h~bituacion Y la deshabituacion 

con los 1stimulos 3 Y 7 <Fl1.2SA Y 2SB> Y Los estimulas 

.... 
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!Nl'RIJDUCCION 

Fi~ura 26.- La simulacion en comPutadora a la habituacion 

a estimulo especifico en los amfibios. Las figuras 26 A 

Y B muestran la habituacion Y la deshabltuacion para los 

estimutos 3-6 Y 6-3, respectivamente Y las fi~uras 26 C 

Y D para 6-7 Y 7-6. La f l•ura 26E muestra los resultados 

exper imentl3.les • 
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INTRODUC:CION 

Fl•ura 27.- La simulacion en computadora de la habituacion 

a estimulo especifico en los anfibios. Fig.A Para los 

estimulas 3-7~ fi~.B Para 7-3~ fl~.c Para 1-7, fl~.D 

Para 1-7 y finalmente la fi•.E muestra los resultados 

exPerimentales Para 7-3 Y 3-7 • 
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J: NTRODUCC I CIN 28 

Fi~ura 28.- La simulacion en computadora de las resPuestas 

de las 64 neuronas PI del tectum a la Presentacion de un 

estimulo dado Cfl9. 2SA>, su habituacion (fi9.28B> Y la 

deshabf tuacion cuando un estimulo nuevo se Presenta 

< f i ·;. 2SG> • 
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1 y 7 CFi9. 28C Y 28D>. La fi9ura 28E muestra los 

resultados experimentales. La ff9ura 29 muestra la res-

Puesta de las 64 neuronas PY cuando se Presenta un esti-

mulo especifico CFi~.29A>~ su habituacion <Fi~.29B> Y 

la deshabituacion a un nuevo estimulo <Ff9.29C). La fi9u-

ra 30 muestra la Jerarquia obtenida en los estimulas 

simulados. Esta Jerarqufa se estructuro sl•uiendo la 

metodolo~ia de Ewert de ~ue un estimulo esta sobre todos 

los estimulos que Puede deshabituar. El modelo~ Por 

tanto~ reproduce los resultados experimentales <Fi9.30B> 

Para los estimulos usados <Ewert v Kehl, 1978) Y Predice 

nuevos resultados Para las nuevas conf i~uraciones usadas. 

2.- La Habituaciones un Proceso local~ Espacialmente 

Localizado CProPiedad 7>.-

Estudios sobre la 9eneratizacion de la habituacion han mos-

trado que existe una ~eneralizacion de la deshabituacion 

en la direccion caudal Pero una facilitacion en la direccion 

rostral de la localizacion de la Presentacion del estimulo. 

Por esta razon~ Propon~o que el efecto inhibitorio de H 

se diri~e a todas las columnas tectales a la direccion 

unidad de novedad CO se Proyecta a todas las columnas 

rostr~les (~la derecha de mi Punto de estimulo). De 

esta form~ Podemos simular l~ ~ener~liz~cion de la habitua-

cion en l~ direccion c~udAL Y la f~cilit~cion en la direc-

e ion l1~s~.l .. 

Los resultados Por la 9ener~liz~cion de la habitu~cion se 

• 
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un estimulo se ~resenta en una localizacion dada~ haY una 

transferencia de habituacion a la direccion caudal Y una 

facilitacion a la direction rostral. 

Similarmente cuando Presentamos un estimulo en una locali-

zacion dada Para Producir habituacion Y posteriormente 

Presentamos dos estimulos, uno en la zona Previamente 

habituada Y otra en una nueva localizacion, la respuesta 

es siempre al nuevo obJeto. Esto se muestra en la f i9ura 

32~ donde muestro como el tectum responde al nuevo estimulo 

Presentado. 
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INTRCIDUCCJ:CIN 29 

Fi•ura 29.- La Jerarquia de la deshabítuacion Por los 

estimulas usados en la simulacion en computadora a la 

habituacion a estimulo especifico. Los estimulas supe-

riores Pueden deshabituar a cualquiera de los ~ue estan 

abaJo de estos. Como Punto de comParacion en la seccion 

se muestra la Jerar~ula encontrada Por Ewert Y Kehl 

utilizando diferentes estimulas • 

• • 
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IV.- DISCUSION. 

1.- He demotrado durante el desarrollo de los caPitulos 

anteriores como se Pueden reali~ar modelos teoricos que 

nos Permiten simular Los Posibles mecanismos neuronales 

que controlan diversas conductas, tales como la habitua

cion a estimulas esPecificos en vertebrados y en anfibios 

<saPos). Los modelos tienen una base tanto estructural 

como funcional Y han sido definidos matematicamente~ 

lo cual nos Permite cuantificar el resultado de los 

diferentes postulados. Los modelos son slmPles 

aunque de suficiente comPleJidad como Para Propo-

ner mecanismos especificas que pueden ser estudiados ex

Perimentalmente Y me han Permitido demostrar en forma 

raPida Y sencilla diferentes hiPotesis que Pueden ~uiar 

la investi~acion exPerimental. Los modelos reproducen los 

resultados de los diferentes niveles experimentales Y nos 

Permiten Predecir resultados aun no obtenidos experimental

mente. Por otro lado, la simPlicidad de los modelos utili

zados en este trab~Jo Permite corre9irlo o aumentarlo 

sin ~ran dificultad. 

De esta mism~ forma, trabaJos anteriores Y Posteriores a 

este Pueden re&llment&r un nuevo modelo ~ue se aPe~ue mas 

& los futuros descubrimientos de conducta Y fisiolo~icos 

de los •nim~les en estudio. 

En los modelos, considere ~ue l& habitu~cion se relaciona 

con al~unos tipos com~leJos de ~Prendlz~J~, Y~ ~ua imPlican 

Al••c•nA•i•nto d• inforMAcion • corto Y ~ LAr9o ~l•io • 
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Tambien lo relacione con el reconocimiento de Patrones 

simples, considerando que es el resultado de una 

comParacion entre una senal esperada Y el estimulo actual. 

Otras teorlas de conducta de habf tuacion han Postulado la 

similitud de este Proceso Plastico con un Proceso mas 

P~.radl·:Hnatico de aPrendizaie. •:::onorskí (19é.7):o Pl"oF·uso que 

la habituacion es Producida Por un refleJo PercePtivo 

recurrente inhibitorio~ ~ue es mediado Por una unidad 

9nostica que Procesa y almacena lnformacion. Cuando el 

estimulo Presentado todavia esta en la unidad ~nostica, 

la respuesta se inhibe. Staln <1966), Postulo 

~ue la habituaciones slmPlemente el condicionamiento 

clasico de un efecto ínhibitorio ~ue suprime la respuesta 

~eneral ante de una entrada excitatoria. 

Wa9ner <1976, 1979), en la misma linea de analisis, como 

Konorski~ Pro~uso que la habituacion se relaciona a la 

creacion del estimulo en la memoria a corto Plazo; Por 

lo tanto~ la habituacion es dependiente del tiempo reque

rido Para hacer un modelo del estimulo en la memoria a 

corto Plazo. El deduJo que la habituacion a lar~o Plazo 

esta relacionada con la recuperacion de la lnformacion 

66 

Por medio del contacto de la situaclon por tanto incrementando 

el ran~o Y nivel de la habituacion. Estas teorias, sin 

embar~o, no mencionan como el modelo del estimulo ~uede 

ser creado Y comparado o como se ~enera realmente La 

htib i t•.u.c 1 on. 

Se h& su91rido que el hiPocam~o Putde ~ctuar como un 

-~ 
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Predictor esPacio-temPoral de 9ran cantidad de eventos 

del a.nímil.l <Hirsch:i 19741 Solomon:- 1'1'81; Ber<Jer 'I Thompson:i 

1979, 1992), en contraste con l& hf Potesis de que el 

hf PocamPo crea un mapa co~noscitfvo del mundo externo 

COkeefe Y Nadel). 

Mis modelos Pueden ser considerados como una continuacion 

de esta hiPotesis relacionada con la habituacion, Pero con 

un analisis dinamico del procesamiento de informacion 

requerido ~~r~ que ocurran estos Procesos. De esta forma 

Puedo considerar ~ue mi modelo del sistema limblco Puede 

ser considerado como un modelo del hiPocamPo. 

En este trabaJo, he simulado los Posibles mecanismos 

neuronales Por los cuales ocurre la habituacion a un estimulo 

especifico del refleJo de orientaclon. El Primer modelo 

esta basado en los resultado$ f isiolo~icos Y de conducta 

obtenidos en los estudios del refleJo de orientacion en 

los humar1os Y en mientras que el se9undo se 

basa fundamentalmente en sapos <Bufo bufo~ PrinciPalmente1 

~unque tambien se tomo en cuenta un~ serie de estudios 

hechos con ran~s). Los modelos reproducen la conducta 

fisiolo~ica de l&s celutas con Propiedades de 

extraPolarcion ~ue se encuentran en el sistema limblco~ 

la conducta fisiolo•ica de las respuestas del hiPocam~o~ 

L~ h~bitu•cion a LA ~resentacion re~etitiva del estimulo 

Y l~ desh•bitu~cion cu•ndo ocurre cual~uier cambio en los 

~ar~metros d• los estimulas <Vino~radov&. 1970~ 1975); la 

". '~-¡....ti• - .. • . .. 
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y la deshabituaclon cuando ocurre cual~uier cambio en el 

medio ambiente exterr10 <Sokolov:o 1961, 1975)11 la h~.bi·h.la-

cion a corto Y a lar9o Plazo, la habltuacion como Proceso 

local espacialmente local izado, la habltuacion modulada 

Por el estado motivacional del animal, asi como la Jerar-

quia en l& deshabituacion. 

Los modelos postulan que el mundo externo se Presenta Por 

un patron esPacio-temPoral ~enerado Por las caracteristicas 

del estimulo en combinacion con las unidades ~ue Procesan 

las ProPfedades temporales del estimulo. Las Propiedades 

extraPolarizantes de estas celulas ~ermlten al animal es-

Perar eventos futuros en una forma activa, en vez de consi-

derar ~ue el sistema nervioso recibe en forma Pasiva los 

estimulas que se Presentan. La comParaclon entre los 

estimulos esperados Y la estimulacfon Presentada lleva a 

la habituacion o deshabituacion dependiendo de si el 

estimulo Y lo esperado coinciden o no. Desde este ......... to 
r '-'" 

de vista es imPortante senalar ~ue la habituacion es 

Posiblemente un caso Particular de una capacidad mas ~ene-

ral del sistema nervioso Para anticipar eventos futuros 

Y no solo Periodicos. De est~ forma se ha mostrado ~ue 

en al~unos aPrendizaJes ~ar~di1maticos, el cerebro es 

ca~~z de reproducir estímulos esperados~ mas ~ue los 

actu~las <John. 1967J Morrel, 1961J Pribram et al. 1967). 

Sokolov <1975), ~ro~uso modelos neuronales d1 como Pueden 

s!r obtenid~s l~ extr~ccion de t .. s caracteristic~s del estimulo 

como un modelo dal estimulo ~uede ser ~inQr~do Unil. 

1 • • -· 
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matriz de celulas caracteristicas ~ue lle9an a una sola neurona~ 

como ocurre la habitu~cion Por medio de un incremento de 

inhiblcion local Y como cualquier cambio en el estimulo 

Puede reactivar la resPuerta de orientacion. Este autor~ 

sin embar9o~ no exPllca como ~ueden ser ~ene~ados los 

efectos extraPolatorios en las neuronas del sistema limbi-

co1 ni cual Podria ser su PaPel en el Procesamiento de 

informacion re~uerido Para ~ue ocurra la habituacion. 

El postulado de ~ue Para cada Patron temporal de la 

astimulacion existe una celula extractora de caracteristi-

cas me Parece ~ue re~uiere de un numero inmenso de celulas 

Para cada duracion Posible~ asi como Para cada frecuencia~ 

Intervalo~ etc. Asimismo, la hiPotesis de ~ue una sola 

celula reciba una matriz de estimulas con ta caPacidad de 

habituar esPecificamente Por medio de neuronas inhibitorias 

nos llevarla nuevamente a un numero increible de interneu-

ronas rodeando el soma de cada una de estas celulas. El 

modelo de Sokolov de la deshabituacion es el resultado de 

un proceso pasivo donde una nueva via se activa. 

Mis modelos, Por otro lado, postulan ~ue las ProPie-

dades temporales del estimulo se Procesan Por un 9ruPo de 

neuronas con conducta extrAPolarizante. De esta forma 

inte9ro l~ sensibilidad fisiolo,ica observad~ de las 

celul~s del sist•ma limbico ~ue Pueden tener un P&Pel en 

el ~roceso de h~bitu&cion <Vina9r~dova, 1970, 1975). 

B~sado en este ultimo Punto, Postulo ~ue ftl modQlo dtl 

estimulo es el r•suttado de la respuestA esP&clo-tem~oral 

d• l• combln•cion d• l~s c•lul~s c&r&ct•ristlcAs con l~s 
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neuronas extraPolarizantes. 

La habituacion y deshabituacion ocurren, no como un Proceso 

d~ informac!on Pasivo del sistema nervioso, sino Por medio 

de una comParacion activa entre el modelo Y el estimulo. 

De esta forma reproduzco la conducta observada Y los resul-

tados fisiolo~icos donde aParece la deshabituacion cuando 

ocurre la Primera diferenci~ entre el modelo Y el estimulo, 

~ue el modelo de Sokolov no explica CVinoiradova, 1970, 

1975>. 

Se ha Propuesto otro modelo matematico de la habituacion 

<Stanley, 1976), Pero este modelo simula solamente al•unas 

de las Propiedades de la habituacion como un Proceso homo-

sinaPtico, Por lo que no incluye la habituacion a estimulo 

especifico~ 

Tambien han sido Propuestas otras teorias de como un Patron 

neuronal dado Puede ser almacenado Y reproducido CSPinell ¡, 

1970). Esta teoria Postula ~ue la informacion de entrada 

lle•a a varios 9rupos de celulas~ cada ~ruPo esta constitui-

do Por un ~ruPo de interneuronas, una celula de salida y 

una celula comparativa~ donde se comparan los Patrones de 

entrada Y de salida. El Patron de entrada se aprende Por 

uno de los •ruPos de neuron&s Por medio de Procesos 

Plasticos en l~s interneuronas haciendo sinaPsis con la 

neuron• de s&lid~P de una form~ simil&r a LA Potenci&cion 

Post-tet~nicA C~or ~JemPlo, como un resultado de la &ctivl-

d&d rePetitiva>J como un result&do de los Periodos refrac

tArios y d• r1trAso, c~d• int1rnturonA ~roctsA unA Porcion 

. ·iM·· .._· 
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especifica del Patron temporal. Las celulas comparadoras 

dan una fuerte respuesta si el estimulo Y el Patron de 

salida son identicos e inhibien Por medio de inhibicion 

lateral otros ~ruPos de neuronas Para evitar que estos 

9rupos &Prendan los mismos Patrones. Cuando se Presenta 

Parte del mismo estimulo, la celula de salida reProduce 

el Patron aprendido. 

Mis modelos comparten con este modelo muchos conceptos de 

la forma como el ~rocesamiento de informacion requerido 

Para dar respuestas extraPolarizantes en un ~ruPo dado de 

celulasJ aunque haY que definir las diferencias. Primera

mente la forma como la neurona comparadora compara la 

entrada con el Patron de salida, con la diferencia de que 

cuando haY una similitud entre el modelo Y el estimulo, 

la neurona comparadora da la respuesta mas fuerte, mientras 

~ue mi neurona comparadora no responde. Se~undo, la celula 

de salida da la resPuest~ completa cuando se Presenta 

Parte del estimulo; ~ue es similar a mi modelo; la 

respuesta de la celula de salida, sim embar~o, solo puede 

&Prender un Patron esPecifico~ este aPrendizase es el 

resultado del incremento de la eficacia sinaPtica de las 

interneuronas Y solamente Puede dar la respuesta total si 

se aplica Parte de la entrada; asi no puede dar res~ues

tas extra~olarizantes aun en la ausencia del estimulo de 

entrada. Mi neuron~ modelo, ~or el otro lAdo, puede 

a~render muchos ~atrones diferentes Y el Proceso Plastico 

es una ada~tacion de los Parametros ~ue def lnen el Patron 

esP•cifJco dt l• r1sruastA d• ast•s m•s ~u• un cambio 
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slnaPtlco. 

Finalmente en mi ultimo modelo mostre como la lnteraccion 

entre la retina-tectum Y Pretectum llevan al reconocimiento 

de la seleccion de Presa Y de Presa Predador independiente

mente de la direccion del movimiento. Asimismo, mostre como 

el reconocimiento de Patrones en los anfibios es un 

fenomeno mas amplio Y et modelo postula ~ue los anfibios 

Puede reconocer una amPlia variedad de Patrones, tanto 

Presas como predadores. Este reconocimiento esta basado 

en el hecho de que cada estimulo Produce un Patron esPacio

temPoral diferente, tanto en el tectum como en el Pretectum 

Para los cu&les se crea un modelo. Cuando el estimulo se 

Presenta nuevamente, Puede ser comparado con la representa

c ion interna. llevando a la habituacion o a la 

deshabituacion si el modelo Y el estimulo son i~uales o 

diferentes, respectivamente. 

De esta forma postulo que el cerebro de los sapos es ca~az 

de representar internamente el universo. Predecir, modelar 

Y anticipar los eventos futuros con los cuales tienen que 

interactuar adecuadamente. Esta capacidad de representacion 

le permite al animal dlstin~uir entre estimulas relevantes 

e irrevelantes. 

Mi modelo. por tanto, postula ~ue el cerebro de los saPos 

esta or~anizado en columnas funcionales mAnteniendo un 

es,acio r•tinotoPico~ LA inform~cion del mundos~ envía 

en forma distributiva Y Par~l•l~ a varias re1iones del 

cerebro de donde se axtrAtn ~l9unas caracteristicas esPe-
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ciflcas. Estas retlones:o a su vez:o tienen Interacciones 

cooperativas Y competitivas Para definir la naturaleza de 

la situacion especifica. Esto esta hecho PrlnciPalmente 

por medio de mecanismos sensori-motores:o que definen si 

un estimulo es Presa o no~ Pero tambien con mecanismos de 

rePresentacion donde el animal puede relacionar el estimulo 

F·resente con eventos ~.rder i ores:- al l 9uat ctue ar1t i e i F'ar 

eventos f•..tturos. 

Como mencione anteriormente en este capitulo, la habitua-

cion como un incremento de la inhibicion es un Proceso 

local ~ue puede ser ~eneralizado Parcialmente Y tiene 

comPonentes & corto Y a lar~o Plazo. El ran~o de habi-

tuacion, recuPeracion Y habituacion a lar~o Plazo Puede 

cambiar dependiendo del numero de serles de estimutos 

i1.F·l icados Y del intervalo entre la.s series. Eloert he. 

su~erido que estos resultados Pueden ser explicados 

Por medio de dos ecuaciones exponenciales lineales con 

diferentes constantes de tiempo, dependiendo del intervalo 

de estimulacion en el tiempo Y del numero de series 

de astimulos, respectivamente: sin embar~o, este 

autor no ha realizado un analisis dinamico de estas ecua-

ciones ni las ha inte~rado en una sola funcion. 

Por otro Lado. Yo propuse una sola ecuacion ~ue inte~ra 

las dos ex~onenclales con diferentes constantes de tiempo 

y las he estudiado, tanto desde el Punto de vist& dinamice 

Por medio de la simul~cion por cum~ut&dora, como analitica-

mente, Por medio dt un analJsls matem~tico • 

. ~t. . .~ . 
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trabaJo, son las si9uientes: 

1> Cada estimulo visual o comPleJo de estimulos ~enera un 

Patron esPacio-temPoral de respuesta, tanto en el tectum 

como en el Pretectum, ~ue es la rePresentacion interna 

del medio ambiente. 

2) Este Patron esPaclo-temPoral, se modela Por otras re9io-

nes del cerebro (Posiblemente Por una interaccion entre 

el talamo Y el telencefalo) Para anticipar eventos futuros. 

3) Cuando se presenta el estimulo, se compara con et obJeto 

esperado. Esta comP~racion Puede ser tambien un resul-

tado de las interacciones entre el talamo Y el telence-

falo. 

4) La habituacion de la conducta de orientacion de Presa 

en los sapos, es el resultado de un Incremento de la 

inhibicion del talamo sobre las nueronas tectales. 

Asi~ cuando el talamo se destruye, la habituacion ya 

no se r:-reser1 ta. 

5) La habltuacion Puede ser modulada Por el estado motiva-

cional del animal, posiblemente por el telencefalo~ Ya 

que la habituacion se Presenta sin esta estructura. 

6) La deshabJtuacion Jerar~uic~ es el resultado de una 

com~aracion activa entre el modelo y el estimulo ~ue 

ocurre solamente si el numero Y frecuencia de Pulsos 

del ~atron es~Acio-tem~or~l ~resentado as maYor ~ue 

1 
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