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INTRODUCCION 

Este trabajo forma parte de los estudios en CibernStica que se han 

venido desarrollando en el Centro de Investigaci6n en FiSiología Cel~ -

lar de la UNAM, cuyo inte~s en el estudio del cerebro estriba en la 

posibilidad de entender los mecanismos por los cuales el sistema nervi~ 

BO de animales, incluyendo el hombre, procesa la informaci6n provenie~-

te tanto del mundo externo como de su prop~o estado interno para prod~-

cir una respuesta conductusl adecuada. Este procesamiento de info~-

ción incluye la representaci6n interna de las propiedades espacio-tem~ 

rales, tanto del medio externo como del cuerpo del animal, que le permi 

tan luchar por su supervivencia_ Asimismo, el estudio del proce6amie~ 
/ 

to de informaci6n en el sistema nervioso de varios animales puede da~ -
I 

/ 
nos idee de las similitudes y diferencias de los mecanismos neurona1ee-

I que regulan ciertas funciones entre otros animales y los seres humanos. 

De esta manera podremos atacar, problemas, que hasta ahora s6lo han si~ 

do tratados por las ciencias filos5ficas, y se podr~ dilucidar desde -

un punto de vista te5rico-experimental. Debido al estado actual del -

conocimiento del cerebro, este dltimo punto s610 puede ser tratado en -

forma especulativa; pero estos primeros intentos hacia el entendimiento 

de los mecanismos neuronales que controlan la conducta humana constitui 

rán las bases para una investigaci6n futura mlis refinada. 

Desde los primeros estudios del sistema nervioso de Ramón y Cajal­

en 1902, cuando descubri6 que el sistema nervioso estaba constituído 

por unidades funcion~es denominadas neuronas, la mayoría de la investi 

gaci6n experimental y te5rica en el campo se ha dirigido al estudio 
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de la neurona y la sinapais (sus mecanismos pa~a comunicarpe con otras-

neuronas, sus propiedades bioqu!mícas, sus mecanismos i6nicos, etc.). 

Sin embargo, estl.tdios de la interacci6n entre grandes grupos de neuI'.2, -

nas no llan sido propiamente estudiadas y todav!a no conocemos como el -

sistema nervioso codifica, procesa, almacena y recupera la informaci6n-

proveniente del organismo mismo o del medio ambiente externo. Esta li 

mitaci6u surge como resultado de dos factores principalmente: primero,-

limitaciones t~cnicas para registrar múltiples neuronas al mismo tiempo 

dentro de ~,na regi6n y en 'diferentes regiones del cerebro; y segundo, -

posiblemente el m~6 importante, la falta de hip6tesis te6ricas que p~ -

dieran ayudar a los experimentalistas para buscar los tipos de proces~­

miento de informaciÓn que deber!a tener un sistema para producir una 

conducta 8spec!fica del animal. En la actualidad la investigaci6n ex-. -
perimental que intenta atacar estos problemas se ha dirigido ha enco,!!. -

trar preparaciones biolÓgicas con sistemas nerviosos simples que permi­

ten el estudio del procesamiento de información en el sistema nervioso-

para una conducta determinada. De esta manera ha sido posible estu., -

dial' circuitos neuronales involucrados en algunas respuestas conductu~-

les en invertebrados y como estas se modifican por medio de la experie!!, 

cia. 

Las limitaciones de este tipo de preparaciones biolÓgicas radican-

en que el procesamiento complejo de informaci6n de los vertebrados no -

puede ser estudiado por estas preparacione6, o sea, s610 un nGmero limi 

tado de los resultados obtenidos en los invertebrados puede ser direct~ 

mente aplicado a vertebrados. Por esta razgn existe la tendencia de -

elegir modelos bio16gicos no tan complejos como los vertebrados superío 

res, pero al mismo tiempo no tan simples como los invertebrados, donde-
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el proceso de informaci6n más complejo pueda ser e6tudiado~ Una de 

las preparaciones más populares que presenta la posibilidad de estudiar 

mecanismos neuronales de conducta simple y compleja es el anfibio. Es 

tos animales han sido estudiados desde diferentes pW1toS de vista: an~-

t6mica, fisio16gica, conductual y te~ricamente. Los estudios anat6mi-

cos y fisio16gicos incluyen el desarrollo de proyecciones retinales h~­

cia diferentes centros mesenfaIicos y diecenfálicos, procesamiento de -. 
informaci5n en la retina, la anatomía y fisiolog!a del tectum, el cer~-

belo, el t!lamo, el cerebro anterior, la m'dula esptnal, el posible p~-

pel que juegan el tectum, tálamo,y cerebro anterior enY!:!a conducta de -

orientaci~n y hurda como respuesta a est!mulos visuales, etc. Dentro-

de los estudios conductuales están la pe:rscepci6n de profW1didad, tama-
"--'" -

ño, q,onducta y motivaci6n, habituaci6n, planeaci5n, etc. 
/ 

Desde un Pll!!. 

to de vista te6rico ha sido modelado el procesamiento de informaci6n de 

'las c~lulas de la retina, el papel del tectum en la selecci6n de pr~ -

sas y el papel de la interacci6n entre el tectum y pretectum en el rec~ 

nocimiento de presa-predador. Todos estos estudios pueden llevar ale~ 

clarecil!liento de los mecanismos neuronales involucrados en el control -

de varias conductas en anfibios y al mismo tiempo para encontrar princi . 

pios generales del procesamiento de informaci6n en el sistema nervioso. 

Para lograr estas metas es necesario que los modelos te6ricos integren-

los resultados anat6micos, fisio16gicos y conductuales en una teoría -, 

congruente que pueda ser probada experimentalmente. Las pruebas experi­

mentales, a su vez, mostrarán nuevos hechos que servirán para completar 

el modelo o, en caso de que los experimentos muestren que está equivoc~ 

do, para su reestru~turaci6n. 

,Este trabajo forma parte de un proyecto general que se esta des~ -
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rrolando en el Departamento de Neurociencias del Centro de Investi~ .-

ciones en Fisiología Celular de la UNAM, el cual consiste en proponer 

un modelo neuronal del sistema visuomotor do anfibios, mediante el cual 

puedan estudiarse los mecanismos neuronales que realizan el procesamie~ 

to de informaci6n para producir respuestas conductuales tales como, r~-

conocimiento de presa-predador, selecci5n de presas, conducta y motiv~-

ci6n, reflejo de huída y respuesta a diferentes tipos de estímulos. 

En la Fig. 1 podemos ver el diagrama de bloques de la estructura -

que tendr~ el modelo neuronal del sistema visuomotor de anfibios, como-

puede observarse, el modelo constará de varias etapas: la percepci6n de 

estimulos visuales por~medio de los receptores de la retina, el proces~ 

miento retinal de informaci~n a través de una red neuronal formada por-

c~lulas amacrinas, bipolares, horizontales y finalmente las ganglion~ -

res, después la información procesada por la retina pasa al tectum y al 

pretectum donde es procesada y el efecto del procesamiento del tectum y 

del pretectum y de la interacci6n entre ellos y el cerebro anterior da-. 
como resultado el reconocimiento de presa-predador, selecci5n de presas, 

motivaci5n, reflejo de hu!da, etc., finalmente la salida del tectum y -

pretectum es enviada a los centros coordinadores de la actividad motora, 

como por ejemplo, la formaci6n reticular, para producir la respuesta 

motora adecuada, ya sea para la captura de la presa o la huida de un 

predador. 

El modelo completo del sistema visuomotor de anfibios será simula-

do en un microcomputador Cromenco sistema tres, con lo cual el modelo -

constar~ de tres partes fundamentalmente: el Modelo Electr6nico de los-

receptores de la retina que intervienen en el procesamiento de los exp~ 

rimen tos mencionados, denominado como Módulo de Adquisición de Datos en 
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la Fig. 1; el Modelo de red Neuronal desde las c~lulas de 'la retina ha~ 

ta las neuronas motoras que transmitirán la informaci8n a los musculos­

para producir la respuesta motora adecuada, cada neurona ser' modelada-

matematicamente por medio de ecuaciones diferenciales, las cuales int~-

graran la informaci6n anat6mica y fisio16gica mencionada anteriormente, 

esta parte sera realizada por el mismo microcomputador que contendrá 

I 
la programación correspondiente al modelo· de red neuronal propuesto, fi 

nalmente el resultado de este procesamiento se enviar! a un modelo ele~ 

tr5nico de la actividad motora ya sea por medio de un robot o simpleme,!l 

te mostrando gr~ficamente la conducta del animal, est! parte se indica­

en la Fig. 1 como Módulo de Salida de Datos, mediante el cual podremos-

observar el resultado de la respuesta producida por el estímulo visual-

presentado. , 
/ 

/ Este trabajo es el reporte de mi participaci5n en el proyecto men-
/ 

cionado y consiste en el desarrollo del modelo bidimensional de la red-

neuronal del tectum y pretectum, tomando como base el modelo unidime.!l~~ 

sional as! como el modelo de una columna tectal propuestos por Lara y -

Arbib ( 19 ). En este trabajo, proponemos un modelo del papel que ju~-

gan el te~tum y pretectum en el reconocimiento de presa-predador, refl~ 

jo de orientación independiente de la direcci6n de'estImulo, selecci6n-

de presas, conducta y motivación en anfibios, ~etc. 

El modelo se basa en estudios ~~at6micos, fisio16gicos y conductu~ 

les en anfibios, y su propósito es integrar los resultados experiment~­

les sobre este campo en un s610 modelo que proporcione hipótesis espec! 

!icas para el procesamiento de informaci6n en el sistema nervioso,' requ.:;:. 

rido para generar un~ respuesta dada. Estas hip6tesis deber~n ser prob~ 

das experimentalmente, con cuyos resultados podremos mejorar el modelo-

o, en Caso de que este. equivocado reestructurarlo. 
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En el primer cap!tulo revisamos brevemente los m!s importantes h.!!.-

chos experimentales conocidos del sistema visual de anfibios, algunos -

de los cuales son considerados en el presente modelo, mientras que 

otros son dados como una base general requerida para el entendimiento -

del modelo as! como para dar idea del tipo de procesamiento de inform!.-

ci6n que realizan los anfibiós para controlar su conducta. Esta info,!. 

maci6n ser! fitil en el desarrollo futuro del presente modelo. 

Debido a que para la simulaci5n del modelo bidimensiónal de la i~-

teracci6n tectum-pretectum es necesario proporcionarle corno entrada los 

patrones de respuesta de las neuronas ganglionares ,tipo 2, 3 y 4, en el 

capítulo 11 generamos un modelo de la retina como caja negra donde se -
/ 

genera e~ pstrSn de respuesta do dichas ganglionares a est!mul08 espec! 

fico~/como rectángulos y cuadrados de diferentes dimensiones y movi~na~ 

se en varias direcciones del campo visual simulado con diferentes ve12-

'cidades. Con esto podremos simular los fen6menos conductuales menci2-

nados anteriormente. 

En el capítulo 111 proponemos el Modelo de Red Neuronal del Tectum 

bidimensional bas~donos, como se mencion6, en el modelo neuronal de la 

columna tectal y del modelo unidimensional propuestos por Lara y Arbib-

( I 8 ). Tambi~n describimos los experimentos realizados y los resulta-

dos obtenidos. En el capítulo lV proponemos el modelo bidimensional -

del Pretectum y de la interacci6n Retina-Tectum-Pretect~~ en el proces~ 

miento de informaci5n para el reconocimiento de presa-predador, la se -

lecci6n de presas, conducta y motivaci5n, etc. 

Finalmente, terminamos el reporte de este trabajo haciendo una di~ 

cusi6n general y un.recuento de las hip5tesis que podemos proponer en -

base a los resultados obtenidos en las simulaciones, que fueron realiz!. 
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das en el micropomputador Cromenco sistema tres del laboratorio de Bio-

ingenier!a del CIFC de la UNAM. 

das experimentalmente. 

;' 
I 

l 

/ 

Dichas hip6tesis deber~ ser comproba 



CAPITULO I 

*BASES ~~ATOMICAS, FISIOLOGICAS y CONDUCTUALES 

DEL SISTE~~ VISUAL DE LOS ANFIBIOS· 

El ojo de los anfibios ha desarrollado algunas peculiaridades con 

respecto alojo de los vertebrados mamíferos. El tama~o de los ojos -

en estos animales y su sistema visual en el cerebro con relaci5n a la5-

partes restantes del mismo es considerable. De estas simples caract~-

r!sticas podemos concluir que los ojos y la conducta guiada visualmente 

juegan un papel importante en la vida de estos animales. En la Fig. 2 

/ 
obs7ivamos los diagramas de un ojo de rana esculenta y de un ojo hum~ -

I 

no. El radio de la superficie externa de la cornea del ojo de la rana 

es de 4-5 mm en la región de la pupila, el lente es relativamente gr~-

de, sin embargo: la distancia entre la cornea y la retina es pequeña en 

relaci5n al grosor de lá retina. La calidad de la media ocular del 

ojo de la rana es baja en comparaci5n con la del ojo humrulo (Ftg. 3); -

consecuentemente para est!mulos pequeños (2.15 grados) el contraste de-

la imagen del estímulo depende no 5610 del contraste r!sico de la im~ -

gen sino tnmbi~n del tamniio del objeto ( 14 ). La función del lente 

del ojo de los anfibios, as! como el de los humanos, consiste en afocar 

la imagen en la retina. 

En la parte restante de este capítulo revisaremos brevemente al~­

nos de los aspectos m~s importantes de los estudios anatómicos, fisiol~ 

gicoa y conductuales desarrollados sobre el sistema visuomotor de anfi-

bios, limittindose a las partes que compondrán el modelo propuesto en 
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cap!tulos posteriores, esto es, la retina, el tectum y el pretectum, 

as! como a la informáci6n de otros centros, que aunque no ser~ utiliz~ 

dos en el presente modelo, sirven como base para un mejor entendimiento 

del mismo, adem~s de que deber5n ser considerados en desarrollos futu -

ros del modelo. 

EL CAMPO yrSUAL, 

Primero, definiremos como campo visual al espacio en que el animal 

es capaz de percibir estímulos visuales. Schneider (1954~ y Fite (11 ), 

usando m~todos ópticos viendo la imagen proyectad a la entrada de la 

pupila del ojo, encontraron campos. visuales monoculares y binoculares -

de anfibios de diferentes especies. Gaze et~ al. ( 13 ) Usaron t~cni -

cas electrofisio16gicas para medir las dimensiqnes del campo visual m~­

nocular en vertebrados; el campo visual en algunas especies de la rana, 

alcanza cerca de los 360 grados de lngulo visual (Fig. 4). El gran 

tama~o del campo visual es debido a la posición periscópica de los ojos 

y al gran Mgulo de divergencia entre los ejes visuales de los dos 

ojos. Estudios de mapeo per1metrico han mostrad() que las ranas tip9 .. -

anuraDS tienen un gran campo visual binocular, el cual en ranas puede 

extenderse de 40 a 55 grados abajo del meridiamo horizontal y hacia 

arriba hasta incluir un ~rea de 160 a 170 grados directamente sobre la­

cabeza. 

Los anfibios no presentan movimientos oculares para la percepci6n­

de los objetos por E!so existe una relaci6n relativamente invariante 

entre la localización retinal y la porci6n del campo visual. Cambio6-
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mayores en la fijaci6n ocurren solamente como resultado de cambios en -

la orientaci5n del cuerpo entero en relación al estímulo visual, ya -

que, movimientos discretos de cabeza son también relativamente poco fre 

cuentes en ranas. Por esos hechos parece que la localizaci5n retinal-

del est!mulo puede llevar informaci6n específica de lo localización e~­

pacíal del objeto f!sico en relaci6n a los ejea del cuerpo. 

LA RErINA. 

La retina recibe los est!mulos luminosos a trav~s de sus fotoreceE 

tares y sus fibras eferentes están constitu!das por diferentes tipos de 

c~lulas ganglionares, cuyos axones forman el nervio 6ptico. 
/ 

Existe 

~a organización interna muy compleja de c~lulas retinales, formada 

principalmente por células bipolares, amacrinas, horizontales y gangli~ 
,1 

nares (F'ig. 5). Shepherd ( 25) Y Werblin y Dowling (",5) hacen una -

descripción detallada de la anatomía y fisiología de las interneuronas-

de la retina, pero debido a que en el presente trabajo nos referimos a-

la retina como caja negra, solamente revisaremos en detalle las propi~-

dades de las c~lulas ganglionares. 

Hartline ( 17) definió tres tipos de c~lulas ganglionares: neuronas 

tipo ON, tipo OFF y tipo OM-OFF. Este autor definió el campo recepti-

vo de una c~lula ganglionar como la regi6n de la retina que al ser esti 

mulada da una respuesta en dicha neurona. Posteriormente, Maturana et. 

al. (22 ) definieron cuatro tipos de c~lulas ganglionares: detectoras -

de bordes fijos, de bordes convexos, de cambios de contraste y de os ~ 

curecimiento. Una clasificación más reciente ha sido propuesta por 
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Grüsser y Grüsser-Cornehls ( 14 ), en la cual se han definido seis tipos 

de c~lulas ganglionares: 

1.- Neuronas tipo O (neuronas tipo ON). Estas células tienen un 

campo receptivo excitatorio (eRE) de aproximadamente 0.4-1 mm 

(15 grados en la retina). Pequeños est~mulos de luz proyect~ -

dos al CRE producen una respuesta retardada seguida por un incr~ 

mento m~s o menospro~unciado en la frecuencia de respuesta ne~-

ronal. El est!mulo de luz roja proyectado al CRE produce una -

fuerte activaci6n transitoria, mientras la luz azul lleva a una-

respuesta sostenida que puede durar hasta dos minutos. Los 8>:.2., 

nes de las neuronas' clase O proyectan hacia el dienc~falo(Neur.2.. 

pil del cuerpo geniculado lateral y al n6cleo de Bellonci), pero 

no al tectum. Esto sugiere que la información del color de los 

est!mulos visuales puede ser procesada por las estructuras dien-

cefálicas_ La respuesta de estas neuronas dependen de la velo-

cidad, tama~o e intensidad del estímulo que se mueve a trav~s 

del CRE. 

2.- Neuronas tipo l. Estas neuronas son los detectores de bordes -

fijor, de Maturana et. al. (22 ). Las neuronas de ésta clase no 

muestran respuesta alguna a la iluminaci6n difusa o al oscureci-

miento de todo el campo receptivo. Su CRE es frecuentemente 

ovalado y se extiende de 1.5 a aproximadamente 4 grados. Un 

CaJ!lpO receptivo inhibitorio {CRl) rodea al CRE. Este tipo de 

c~lulas se proyecta hacia el tectum contralateral en ranas donde 

sus terminales ax6nicas llegan a las dentritas de las c6lulas -_ 

tectales dent~o de la capa más superficial; estas fibras no pr.2..­

yectéU1 al tectum en sapos ( 10 ). 
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3.- Neuronas tipo 2. Son los detectores de bordes convexos de Mat~ 

rana et. al. ( 22). El CRE de estas c~lulas es de 2.5-5 grados 

de diámetro, frecuentemente es ovalado o de forma irregular r~ -

deado de un gran CRI, cuyo di!metro se extiende, dependiendo del 

tipo de est!mulo. desde 20 hasta 45 grados. En la mayor!a de -

estas neuronas la respuesta a estimulos que se mueven del CRI 

hacia el centro del CRE es m~s fuerte que el movimiento centrífu 

go del centro del CRE hacia el CRI. La m!xima sensibilidad e~-

ta en el centro del CRE. La inhibici6n producida por estimulas 

movi~ndose a trav~s del CRI es muy fuerte~ m!s que en las c~lu -

las tipo 1. Esta fuerte inhibici6n explica el porque la res 

puesta a bordes grandes movi~ndose simult!neamente a trav~s del-
/ , 

/ eRE y CRI es muy baja o completamente nula. En estas c~lulas -

la forma del estimulo en relaci6n a su movimiento puede influir-

en su respuesta neuronal, ya que, cuando el estímulo se mueve 

simult~eamente en CRE y CRI en sentido perpendicular a la direc . -
ci6n del movimiento, la respuesta neuronal esta mucho m~s inhibi 

da que si el objeto se alarga en el sentido del movimiento. (Fig. 

6) (10 ). Las neuronas clase 2 se proyectan hacia el tectum 

contralateral. 

4. - Neuronas tipo 3. Estas neuronas son las neuronas tipo ON-OFF -

de Hartline ( 15 ) Y BarlO\-i (1,2 ), tambi~n fueron llamadas detec-

tore~ de cambio de contraste por Maturana et. al. (22). Su 

eRE Eje extiende de 6 a 10 grados y tiene en mayoría de los ca 

EOS una forma ovalada regular, esta rodeada por un CRI de 12 a -

20 grados de diámetro. El tamaño pero no la forma de los esti-

mulos en movimiento influye en la respuesta neuronal cuando el -
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~lsdmulo es más pequeño que el campo receptivo. La respuesta -

de las neuronas ganglionares tipo 3 a diferentes objetos se mue~ 

tra en la Fig. 6. En esta figura se puede observar que la re~­

puesta neuronal es m~6 intensa cuando el objeto se alarga perpe~ 

dicularmente a la direcci6n del movimiento cuando las dimensio -

nes del objeto son menores que el CRE¡ pero cuando el objeto al­

canza al CRI, se produce una inhibici6n., pero que es m~s d~bil­

que en el caso de las c~lulas tipo 2. Estas c~lulas presentan-

propiedades de adaptaci6n lenta, por lo que, estas c~lulas en 

combinaci6n con las c~lulas tipo O y 1 podrían sensar el mundo -

est~tico. Los axones de las neuronas tipo 3 probablemente ter-

mina en todas las partes centrales del sistema visual en el ce -

rebro de anfibios. 

5.- Neuronas tipo 4. E6tas son las neuronas tipo OFF de Hartline y 

Grant ( I ó) que Lettvin et. al. ( 21 ) llamaron detectores de obs 

curidad. Este nombre fue elegido por el hecho de que una redu~ 

ci6n en la iluminaci~n retinal lleva a una activaci6n m~s o m,!;. -

!lOS pronunciada de estas neuronaS. El CRE es redondo u ovalado 

y se extiende de 10 a 15 grados de di~etro. Las neuronas tipo 

4 responden a cualquier objeto en movimiento mayor de 2-5 grados 

Que produzca el oscurecimiento del CRE, as! oue, el oscurecimien - "-

to t,;)tal es el factor esencial y no el tamaf'lo, .la forma o el ·c0l!. 

traste del estímulo (Pig. 6). Estas c~lulas se proyectan al 

tectum contralateral y al pretectum con componentes ipsi y con'.,. 

tralaterales. 

6.- ~leur(mé1s tipo 5. Estas células son difíciles de encontrar y 

tien03n un campo receptivo grande cuyo l!mite es dif!cil de defi-



" 

.c 

A u 
w 30 
(f) 

a::: \ 
O 
CL 

tfl 10 
O 
(f) 
...J 
:J 
CL B 
~ 
;,::. 30 

« 
(j 

10 o: 
« 
u 
V) 

o 
w e CLAS E IV 
o 

30 
< 
u 
Z 
;:) 

10 u 
u.J 

ex ... 
2 8 32 

lONGITUD DE .H.V,S, (GRADOS 

'\ 

• J , ... "": .. - ..... -



19 

nil'. Estas neuronas responden a cambios en la iluminaci6n y no 

~ peque~o6 est~mulos oscuros en movimiento. Maturana et. al. -

l 22) llamaron a estas neuronas detectores de ilurninaci6n. 

TECTUM. 

El campo visual de los anfibios se presenta en la superficie reti­

nal aproximadamente de una manera lIneal y posteriormente este mapa se-

proyecta a la superficie del tectum. En la Fig. 7 se muestra la pr2 -

yecci6n retino-tectal mostrSndose las proyecciones binocular y monocu -

lar ( \ 2 ). 

El tectum ha sido estudiado anat6mica y fisio16gicamente, pero una 

correlación entre las dos no ha sido propiamente realizada. En esta -

parte del trabajo describiremos el conocimiento actual de la arquite~ -

tura del tectum. Por un lado, estudios anat6micos del tectum (ver 

Fig. 8) indican que esta estructura puede ser dividida en nueve capas -

celulares y plex{formes en forma alternante ( 26). Las capas 2, 4, 6-

y 8 son capas celulares; la capa 7 es una hoja plex~forme constituyendo 

la ruta eferente principal, y la capa 9, que ocupa un tercio del te.!:. -

tum, contiene menos c~lula6 y es donde la mayor!a de las sinapsis reti­

no-tect.lles tienen lugar, dentro del glomerulo tectal, en cOOlbinaci6n­

con los a~ones tectales recurrentes y las terminales diencefálicas. 

Por otro lado, desde un punto de vista fi~ib16gico Grüsser y Grüsser- -

Cornhels( 1" ) I Ewert ( 10 ), Ingle ( 17 ) Y Lettvin et. al ( 2 O ), prop,2.­

nen la siguiente cl~sificaci6n de las c&lulas tectales! 
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PROYECCION DIRECTA DE lA RETINA DE LA 
, t' t f c;::r ;; Sordl* ¡ a 

.RANA TI PO ANURANS Al CEREBRO 1 

[TECTUM ·OPTldQJI· 

.Fig. 7.- Proye.::c.:.6n retinal a las diferentes regiones del cerebro qe 

ranas ti..po anurans.· La parte baja. de la Figura muestra la í) 

pr'oye::cí.6:.1 retinot5pica al tectum, t~lamo posterior (p), nú 

cleo de h:'!llon" 'b), Y cueJ';-'Q genieulado (e) (14). 
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l. - Ne urona ti po Tl. El CRE de estas neuronas eeta locali zado en -

la parte binocular del campo visual. Estas c~lulas estan loci!.­

lizadas en las partes anterior y lateral de las capas tectales -

m&s profundas. El CRE es ovalado y se extiende de 15 a 20 gr~-

dos en el camp~ visual. La mayoría de las neuronas tectales ac 

tivadas binocularmente presentan una actividad espont&nea y exhi 

ben una entrada multisensorial con respuesta a est1mulos vibrato 

rios tactiles y auditivos. Estas neuronas responden a est!m~ ~ 

los de color negro o blanco en un fondo de alto contraste o cu~ 

do el objeto pasa dentro del CRE, sin embargo, la activaci6n ne~ 

ronal cesa inmediatamente. La respuesta promedio de estas ne~-

ranas es mayor cuando el objetivo se mueve en direcci6n verti 

cal. 

2.- Neuronas tipo T2. Estas neuronas tienen un campo receptivo muy 

grande que se extiende mas alla de los 90 grados dentro del c~­

po visual, incluyendo siempre su parte binocular. Cuando las -

condiciones de estimulaci()n se mantienen constantes, la activi -

dad neuronal aumenta mientras m&s se mueve el objeto por lá par-

te nasal. Algunas de estas'c~lulas muestran selectividad dire.s, 

cional siendo la direcci6n preferida la que apunta de la parte -

temporal a la nasal del campo visual. 

3.- Neuronas tipo T3. El CRE de estas neuronas esta localizado pr~ 

dominantemente en la parte nasal del campo visual y. las células­

estan localizadas en las regiones más profundas del tectum ant~­

rior y lateral. Estas c~lulas responden intensamente sí un ob­

jeto mayor de 3 grados se mueve en el eje Z hacia el ojo contr~­

lateral al tect;um, mientras que, sr el objeto se aleja del ani -
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mal en el eje Z, estas c~lulas no responden. 

4.- Neuronas tipo T4. Estas neuronas se encuentran en las capas 

m~s profundas del tectum especialmente en las partes medial y 

caudul. Su campo receptivo ocupa todo el campo visual o la m~-

yorra de ~l. Estas c~lulas se ae·ti van cuando un objeto pequeño 

(menos de 5 grados) se mueve, o con objetos grandes (de 20 a 30-

grados). Algunas de estas neuronas tambi~n responden a estim~-

1aci6n tact!l de la superficie de la cabeza o del cuerpo, a vi -

braciones de la mesa experimental o a est!mulos auditivos. Una 

fuerte adaptaci6n neuronal· es una propiedad caracter!stica de es 

tas c:~lulas. 

5.- Neuronas tipo T5. Estas c~lulas probablemente son las que 

I..ettvin et. al. (2 O ) clasificaron como c~lulas de novedad. El 

CRE de estas neuronas es en su mayoría ovalado con un diámetro -

máximo entre 8 y 30 grados. Todas las neuronas clase T5 son 

a.ctivadas cuando objetos de dimensiones entre 1 y 15 grados de -

di~etro se mueven en su campo visual. Ewert ( 10 ) report6 que 

la respuesta máxima de estas c~lulas se presenta con un cuadrado 

de 8 grados por lado. Este autor ha diferenciado la conducta -

de estas células en dos tipos (Tectum 1 y Tectum 2) basado en la 

senslbilidad de estas c~lulas a la inhibici6n pretectal cuando -

un objeto se expande en el sentido perpendicular a la direccit}n­

del movimiento. Estas c~lulas se habituan a presentaci~n repe­

titiva del est!mu10 y su CRE puede variar dependiendo del estado 

:interno del animal. 

6.- Neuronas tip¿T6. Estas neuronas se encuentran en las partes -

media y profundas de las capas tectales. Estas c~lu1a6 respo~-
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den a est!mulos localizados tanto en el ojo izquierdo como en el 

derecho dependiendo de la localizaci6n del esttmulo dentro del -

CRE, el cual se extiende sobre amplias zonaS monoculares de ~ -

bos ojos. Las neuronas T6 responden intensamente s610 sí el e~ 

t!mulo se mueve a una velocidad mayor de 5 grados/segundo y ti~­

ne un tamaño mayor de ~ grados de di~etro (Fig. 9). Estas ne~ 

ronas tambi~n se habituan a la presentaci6n repetitiva del estí­

mulo. 

7.- Neuronas tipo T7. Estas neuronas tienen un campo receptivo e~­

tremadaT.ente pequeño de 2-3 grados de diámetro. Estas c~lulas­

se encuentran en las capas superficiales del tectum y por esta -

raz6n algunos autores piensan que son potenciales de acci6n den­

dr! ticos. 

Como. se puede ver en la clasificaci6n anterior solamente las neur~ 

nas tipo T5 y T7 pueden ser relacionadas con la conducta de captura de­

presas mientras las otras neuronas pueden ser relacionadas con la acti­

vidad de hu!da. 

Estudios anat6rnicos del tectum (26) muestran que esta regi~n reci 

be la informaci6n de la retina, del cuerpo geniculado del t&lamo, del -

mesenc~falo y del tectum contralateral (Fig. 10). Por otro lado, el -

tectum envía eferentes hacia las siguientes regiones del cerebro 

(Fig. 11): al mesenc~falo (al cerebelo, al n6cleo oculomotor, al tegmeli 

tum y a la m~dula espinal cervical); al dienc~falo (al pretectum, al 

cuerpo geniculado y al n6cleo de Bellonci). De esta manera el tectum-

envía fibras y recibe aferentes formando mallas cerradas con el prete~­

tum, con el cuerpo geniculado, con el tegmentum y con el tálamo post~ -

rior. El pretectum y el cuerpo geniculado tambi~n reciben informaci6n 

.1 
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retinal, por lo que parece que un procesamiento complejo de la inform~­

cion visual esta ocurriendo entre estas estructuras, cuya coordinaci6n­

puede dar la conducta deseada por el animal. 

En~el presente trabajo estudiaremos algunas de las posibles funci~ 

nes de estas trayectorias cerradas, especialmente la del tectum-prete~­

tum en la 6elecci~n de presas, conducta y motivaci6n, reconocimiento 

entre presa y predador, etc. 

DIENCEFALO. 

Como mencionamos w~teriormente, las fibras 6pticas se proyectan a­

varias zonas del dienc~falo (entre ellas el pretectum). Por otra paL­

te.. la informaci6n visual que llega al dienc~falo a trav~s del tectum -

termina en el tálamo y en la regi6n supra-quiasmática del hipotálamo. 

Aparentemente, en el tálamo cada uno de los principales segmentos del -

neuropil superficial es excitado ya sea por la retina (nficleo de Bellon 

ci), o el tectum (neuropil lateral), o tanto por la retina como por el­

tectum (cuerpo geniculado y n6clep talámico posterior). Con todo lo -

anterior, se establece que los hechos anatómicos llevan a un cuadro de­

interacciones recíprocas entre el tálamo y el tectum. 

Lesiones en la trayectoria frontal del tálamo tambi~n han mostr~ -

do que hay una proyecci5n del tálamo al cuerpo estriado y al hipocampo. 

Esta evidencia sugiere que el cerebro anterior debe estar involucrado -

en el procesamiento de informaci6n visual a trav~s de componentes tanto 

tecto-talámico-telencefálico como geniculo-telencefálico. 
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Experimentos histo16gicos y electrofisiol~gicos indican que un m6l 

tiple ma.peo retinot5pico se proyecta a di ferentes nflcleos celulares del 

dienc~falo. Se ha observado que existen dos grandes grupos de c~lulas 

tal~icas, las neuronas unimodales (visual) y multisensoriales. Brown 

e Ingle ( 3 ) describieron dos clases de unidades en el t~amo de rana­

pipiens: las neuronas activadas binocularmente que responden a movimien 

to en el campo visual completo de cada ojo y las neuronas activadas m~­

nocularmente que tienen campos· receptivos de 20-90 grados en el campo -

visual del ojo contralateral. Brown e Ingle consideran que la activ~-

ci5n de las neuronas visuales del t~amo es el resultado de una inteL -

acci6n excitatoria entre fibras retino-tal!micas y. tecto-talámicas. 

Ewert ( ! ) estudi6 extensivamente la respuesta de ;00 neuronas talámi­

cas, este autor encontr6 neuronas que responden a todo tipo de est!m~ -

106 sensoriales (visual, tact!l, vibratorio, ac6stico y olfatorio) y 

neuronas que responden selectivamente a estimulaci6n tactíl. 

ESTUDIOS COnDUCTUALES. 

Las dos conductas mayormente estudiadas en los anfibios son: la 

respuesta de ataque hacia una presa y la respuesta de hu!da de un pred~ 

dor. En sapos la conducta de ataque a presas involucra una secuencia­

fija de patrones motores: 1) movimiento de orientaci6n hacia la presa;-

2) seguir a la presa; 3) fijaci6n y ataque; 4) tragar; y 5) limpiar la-

boca con las patas delanteras ( ~o ). Esta secuencia conductual es una 

secuencia de estímulo-respuesta donde cada reacci6n da origen a.la si -

guiente respuesta. 
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Despu~s de destruir el tectum, tanto la conducta de atrapar a la -

presa como la de hu1da dejan de ocurrir. Durante la estimulaci6n el~c 

trica de diferentes regiones del tectum con un tren de pulsos 196 sapos 

responden con patrones motores siguiendo la secuencia para atrapar a'-

una presa. De acuerdo con el mapa topogr~fico retino-tectal, el área-

de respuesta de orientaci6n de ataque es relativamente pequeña, repr~-

sentando la zona natural de ataque del animal. Los diferentes patr~ -

nes de hurda: brincar, inclinarse, etc., pueden ser producidos princi-

palmente por estimulaci6n del tálamo posterior y régiones pretectales. 

Estimulando puntos en la región entre tectum y pretectum, se producen -

tanto la conducta de ataque como de hurda. Debido a la incapacidad de 

producir la respuesta de hu!da despu~s de la lesi6n del tectum, parece-

que los sapos no pueden dar una respuesta de hurda s610 con la proye~ -

ción retino-talámica, lo cual sugiere una influencia excitatoria del 

tectum hacia el t51amo. 

Cua.ndo se produce una lesi6n en la regi6n talámica pretectal par~-

ce que el ataque hacia la presa movi~ndose en el campo visual es facili 

tado. A1emás, la conduct~ de hu!da deja de ocurrir. Estos animaYes-

se orienta.n y atacan> objetos conductualmente irrelevantes, adn hacia 

aquellos asociados anteriormente con respuestas de hurda. DespuGs de-

pequeñas lesiones, el efecto desinhibitorio parece ser específiCO 601~-

mente a Ulla área restringida del campo visual, mientras que, cuando la-

lesi6n es completa, este efecto ocurre en todas las partes ael campo vi 

sual. Experimentos cuantitativos con estos animales lesionados, demo~ 

traron adem~s que ~stos no eran capaces de discriminar las diferentes -
. 

formas ge:)m~tric~s del estímulo que conductualmente son reelevantes. 

Dichos ex?erimentos sugieren que las regiones tálamo-pretectum podr!an-
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estar involucrados en el proceso de reconocimiento entre predador y pr~ 

sa a travt;s de influencias inhibitorias. 

Ha sido demostrado ( 7 ) que los estímulos que representan presa.o 

predador tienen dos características comunes que incrementan la liber~ -

ci6n de la respuesta: el movimiento y el contraste. Sin embargo, la -

discriminaci6n entre presa y enemigo es guiada por el tamaño del est!mu 

lo, pequeños objetos en movimiento, principalmente e nivel de tierra, -

son presas, mientras que, grandes objetos principalmente en el aire son 

enemigos. 

Durante los experimentos conductuales cuantitativos para medir una 

actividad dada a un estímulo presa, el sapo fue colocado en un cilindro 

de cristal en donde podía voltear hacia un objeto visual blanco o négro 

movi~ndose continuamente alrededor del animal, a una distancia const~-

te de 7-10 cm y en una direcci6n horizontal con una velocidad angular -

de 20 grados/segundo (Fig. 12) • Cuando el objeto alcanz6 la categoría 

de el sapo lo 
. , 

movimientos rotatorios sucesivos. B~-presa, sigul.o con 

jo estas condicione~ el n6mero de respuestas dentro de un intervalo fi-

jo de 1 minuto aumentó cuando el sapo. sigui6 el objeto con ti nUamen te y 

el producto de la frecuencia de giro y el porcentaje del ángulo de giro 

fue constante. As!, para una velocidad angular constante es posible -

medir el valor de li beraci6n de un objeto visual utilizando la acti vi -

dad de orientación como {ndice para el valor discriminativo del estímu-

lo. La F'ig. 8 muestra que la ·elongaci6n de una tira pequeña en la di-

recci6n del movimiento incrementa la conducta de atrapar a una presa. 

Cuando el estímulo fue 2~argado en el sentido perpendicular a la dire~-

ci6n del movimiento ~e observó el efecto inverso. Con objetos cuadra-
. -

dos de diferentes tamaños, el curso de la actividad de ataque hacia la-
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presa mostr6 una especie de sumaci6n de los efectos de los estímulos ha 

rizontal y vertical. Cuadrados de 30 grados fueron inefectivos y may~ 

res liberaron una conducta de hu{da. 

Cuando los parSmetros de forma y contraste del objeto que alcanz6-

la categoría de presa.se mantuvieron constantes y se vari6 su velocidad, 

la correlaci6n entre la actividad de orientaci6n, R, y el porcentaje 

del ángulo de giro, W, cambi6 dependiendo de la velocidad de acuerdo a­

la siguiente f6rmula: 

R= K '* V '* EX? (A) (Actividad de Orientaci6n) 

donde K Y A son constantes. 

S! ,e/mantienen constantes la velocidad angular y la forma del ob­

jeto, í~ actividad de orientaci6n varIa de acuerdo a la variaci6n del -

contraste, C, entre el esdmulo y el fondo. empleado de la siguiente m~-

nera: 

R= K '* e '* EXP (B) (Actividad de Orientaci6n) 

donde K Y B son constantes. 

En el caso de objetos que alcanzaron la categoría de enemigos, 

cuando los par~etros de tamaño y contraste se mantuvieron constantes,-

la activtdad de hu!da, H, fu~ incrementada con incrementos en la veloci 

dad angular. como sigue: 

H= K '* V '* EXP (A) (Actividad de Hu!da) 

Otro parámetro que puede ser importante para la liberación de moví 

mientos de hu!da es el movimiento del objeto hacia el ojo de los anim~­

les en el eje Z. 



DISCUSION. 

La revisi6n anterior ilustra algunos puntos interesantes sobre el­

procesamiento de información que puede estar ocurriendo en el sistema -

visual de anfibios.· . 

Los anfibios, como todos los animales, extrae las propiedades esp~ 

cio-temporales más reelevantes del mundo'.que lo rodea para dar la re~ -

puest,a apropiada que lo ayude en su supervivencia. Parece ser que los 

anfibios representan el espacio ext~rno por medio del espacio retinal,-

el cual es proyectado a varias regiones del cerebro. Al mismo tiempo, 

el tectum es usado como un mapa para guiar la respuesta motora, debido­

a que laestimulación de un punto tectal produce una respuesta de orien 

taci6n hacia el lugar apropiado de la proyecci6n retinal. 

La retina extrae caracter!sticas .reelevantes para objetos est~ti -

cos y din~icos basado en su tam~10, velocidad, contraste y direcci6n -

de movimientos. 

Las c~lulas ganglionares tipo 1 y 2 son más sensibles a pequeños -

objetos en movimiento, mientras que las tipo 3 y 4 son mejor activadas­

por grandes objetos y objetos cuyo eje más largo es perpendicular a la-

direcci6n del movimiento. Parece ser que las tipo O, 1 Y 3 son buenos 

candidatos para la sensibilidad del múndo estático. La sensibilidad -

de todas las células ganglionares a la velocidad y contraste es muy si­

milar a lo que se ha encontrado en la conducta, por lo tanto, es posi­

ble que esta regi5n sea responsable del control de la conducta que d~ -

pende de estos parrunetros. La sensibilidad de las c~lula6 ganglion~ -

res a diferentes configuracion~s del est!mulo no pueden explicar los r~ 

sultados conductuales observados, lo cual indica que esta informaci6n -
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es procesada por otras regiones del cerebro. Todas las c~lulas g~­

glionares llegan al tectum mientras que el dienc~falo sólo recibe ti­

po 3 y 4. 

Estudios fisio16gicos y conductuales del posible papel,de estas­

regiones en el control 'de la conducta animal sugieren que el tálamo -

es más sensible a objetos grandes y estáticos, mientras que el tectum 

es sensible a objetos grandes y pequeños. As! mismo, el tectum ju~­

ga un papel esencial en las conductas de ataque hacia la presa y de -

huIda, ambas con fuerte interacción con otras regiones cerebrales. 

La respuesta de huIda es el resultado de la actividad conjunta del 

tectum y el t~lamo. En el reconocimiento entre presa y enemigo par~ 

ce qúe las c~lulas tectales son m~s sensibles a est!mulos de presa, -

mientras que las neuronas pretectales presentan fuertes respuestas a­

predadores; afio más, las c&lulas pretectales ejercen una actividad in 

/ hibitoria sobre las c~lulas tectales controlando la conducta de orien 

taci6n hacia la presa. Por otro lado, el tectum es tambi~n sensible 

a objetos grandes, debido a que respuestas de orientaciÓn hacia obje~ 

tos normalmente considerados como predadores son observados despu&s -

de una lesi6n pretectal y porque recibe también informaci6n de c&lu -

las ganglionares tipo 3 y 4, lo que indica que en esta región esta 

ocu~ri~ndo un procesamiento de información muy complejo. 

Es importante notar que todos 106 tipos de conducta observados -

en anfibios son el resultado de la actividad conjunta de varias regio 

nes cerebrales, cada una de las cuales procesa un ndmero especIfico -

de caracter!sticas del mundo externo, cuya interacción producir~ la -

respuesta ct::mductual apropiada. 

._----- ----
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En los capítulos siguientes haremos uso de parte de la informa 

ci6n fisio15gica, anat6mica y conductual revisada en esta parte del 

trabajo para la elaboraci6n de los modelos matem~ticos de las neuronas 

que formarán el modelo.neuronal propuesto para el tecturn, pretectum y­

su interacci5n en el procesamiento de informaci6n visual para producir 

respuestas mencionadas anteriormente. 



C AP 1 TUL O II 

·LA RETINA DE ANFIBIOS ·COl10 CAJA NEGRA· '. 

Los estudios experimentales de la retina de anfibios han permitido-

esclarecer el tipo de procesamiento de informaci5n que pOdría estar re~-

lizando la retina, desde el pigmento visual de los receptores hasta la -

respuesta de las cGlulas ganglionares a un estImulo dado. 

En este capttulo, se propondrá un modelo de la retina considerando-

la como caja negra, esto es, a una entrada visual' el modelo generará, 

corno salida, el estado de activaci5n de las c~lulas ganglionares. 

Como mencionamos anteriormente, aqui 6510 consideraremos las propi~ 

dades gen~rales de la respuesta de las c~lulas ganglionares a los dife -

rentes parámetros que definen un est!mulo dado, sin considerar explrcit~ 

mente las otras c~lulas de la retina y sus interconecciones. 

Los parSmetros de un estímulo considerados en la elaboraci~n del mo 

delo de la retina de anfibios como caja negra son: la forma, el tama~o,-

la direcci6n de movimiento y la, velocidad, considerando como constante ~ 

el contraste entre ~l fondo utilizado y el estimulo. 
) 

BASES FISIOLOGICAS. 

Los primeros estudios de la respuesta de las c~lul~s ganglionares a 

estimulos luminosos fueron realizados por Hartline (15 ). Este autor -
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utiliz6 puntos luminosos como estímulos y encontr~ tres tipos de neuro -

nas: neuronas ON, que responden al encendido del est!mulo de luz¡ neur,2.­

nas OO.-OFF, que no s510 responden al encendido del estrmulo luminoso, 

sino tambien a su apagado} y neuronas OFF, que producen una respuesta 

sostenida al apagado de la luz. Ilartline encontr5 que la respuesta de-

las c~lulas ganglionares en su campo receptivo excitatorio (CRE) depende 

principalmente de la intensidad y tamaño del est!mu10. Este autor m0.2,-

tr~ que la máxima respuesta ocurre en el centro del CRE. M~s tarde, 

Barlow ( I ), siguiendo la misma l!nea experimental de Hartline, demo.2,­

tr5 que el CRE de las células tipo ON-OFF tiene una regi6n inhibitoria a 

:::;u alrededor, la cual disminuye la frecuencia de respuesta de la c~lula-

ganglionar cuando es estimulada. 

Haturana et. al. ( 22 ) trataron de estudiar la respuesta de las c~ -
, -

lulas ganglionares utiliza~do est!mulos que resultaran más naturales p~­

ra el animal en estudio. Estos autores estudiaron la respuesta de la6-

c~lulas ganglionares a diferentes tipos de objetos que pod!an relaciona~ 

se con algunos esdmulos que el animal percibe en su medio ambiente nat1:, 

ralo 

Estos investigadores encontraron 5 tipos principales de neuronas, -

cuya clasificaci6n es: 

1) Detectores de bordes fijos: su respuesta puede ser unidireccional-

cuando se ·presentan estímulos dinamicos. El CRE de estas c~lulas 

va de 1-3 grados y son sensibles al t~ru10, la velocidad y la di _ 

reccj~n de movimiento del est~mulo. 

2) Detectores de bordes convexos: estas neuronas responden a objetos­

obscuros en fondo blanco. Su maxima respuesta es cuando se esti­

mula en el centro del CRE que va de 2-5 grados y son sensibles a _ 
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los mismos par~etros que los detectores de bordes fijos. 

3) Detectores de contraste: estas neuronas tienen un CRE que va de 

7-12 grados. Su respuesta es del tipo ON-OFF, la cual es m~s 

fuerte a objetos obscuros y su mbima sensibilidad esta emel cen­

tro del CRE. 

4) Detectores de obscurecimiento: la respuesta de estas c~lulas es de 

tipo OFF. Estas neuronas tienen un CRE de 15 grados y responden-

a cualquier objeto independientemente del tamaño, de la forma y 

del contraste. 

5) Detectores de obscuridad: la frecuencia de respuesta de estas c~l~ 

las es inversamente proporcional a la intensidad de luz. 

Siguiendo la misma 11'nea experimental que Maturana et. al. , E\.¡e.rt -

et. al. ( 7 ) han estudiado la respuesta de las c~lulas ganglionares de­

anfibios ante est!mulos que producen diferentes tipos de conducta, tales 

como respuesta de atrapar a una presa, respuesta de orientaci6n y res -

puesta de huida. Estos autores trata.ron de correlacionar la respuesta­

ganglionar dependiendo del tamai"io del esHmuloy la relaci6n entre la>.., 

geometría y la direcci6n del movimiento. 

MODELO DE LA RETINA. 

Para la simulaci6n de la respuesta de las c~lulas ganglionares pa~­

timos de los resultados experimentales obtenidos por Evlert et. al. (~O ) 

para las c~lulas ganglionares tipo 2,3 y 4, de las cuales, como vimos -

en el cap1'tulo anterior, los tipo 3 y 4 se proyectan retinot6picamente _ 

hacia el tectum y hacia el pretectum, mientras que las tipo 2 s610 se 
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proyectan hacia el tectum. En la Fig. 6' se pueden' observar las cur 

vas obtenidas por estos autores. Estas curvas corresponden a la res 

puesta de las c~lulas ganglionares tipo 2, 3 y 4, dependiendo de la geo-

metría y direcci6n de movimiento del estímulo presentado. La respuesta 

de lastres tipos de c~lulas ganglionares a rect!ngulos cuyo eje largo -

coincide con la direccit)n de movimiento (marcado con A en la Fig. 6) 

permanece casi constante a variaciones en la dimensi6n de dicho eje. 

Cuando se presenta un rectángulo cuyo eje largo es perpendicular a la di 

recci6n de movimiento (señalado con B en la Fig. 6 ) la respuesta de las 

ganglionares tipo 2 a est!mul06 pequeños (hasta 4 grados) y decrece cu~ 

do se presentan estímulos m!s grandes (mayores de 4 grados). Las gB;!!. -

glionares tipo 3 responden en forma semejante a las tipo 2, s610 que su-

m~ima respuesta es a est!mulos de 8 grados y su respuesta decrece para-

estímulos mayores. Por otro lado las ganglionares tipo 4 responden m~s 

fuertemente a este tipo de estímulos que los rect~ulos paralelos al 
,<\ 

eje de movimiento. ,Finalmente, cuando se presenta un estímulo cuadrado 

(marcado con C en la Fig. 6) la respuesta de las neuronas ganglionares-

tipo 2 Y 3 es simular a la descrita para rect~gulos perpendiculares a -

la direccit)n de movimiento, mientras que las tipo 4 presentan una re~~~­

puesta m~s fuerte que la provocada por los estímulos rectangulares, la -

cual se incrementa para estímulos pequeños, siendo m~ima para cuadrados 

de 16 grados, y empieza a inhibirse cuando se presentan estímulos m~s 

grandes. 

Estas curvas fueron obtenidas por estos autores moviendo el estíml!­

lo a trav~s del centro del campo receptivo con una velocidad constante _ 

de 7.6 grados/segundQ. ,Estos patrones de activacit)n muestran que la _ 

fOl~a y el tamaño del objeto afecta la respuesta de las c~lulas gangli~-
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nares. De la figura podemos ver que este autor representa el estado de 

activaci6n por medio de segmentos de recta, esto es, considera lineal la 

variaci6n del estado de activaci6n de estas c~lulas dentro de ciertos 

rangos de valores de las dimensiones horizontal (H) y vertical (V) de 

los estImulas que se presentan. Debido a esto, nosotros definimos la -

variaci5n de la respuesta de las c~lulas ganglionares por medio de re~ -

tas para cada uno de los rangos establecidos que podemos definir por]' -

medio de la siguiente ecuaci6n: 

Donde: 

,U. - estado de activa.ci6n de la. ganglionar tipo i Ü=2,3,4) 
1 

/ C.- condici6n inicial de la ganglionar tipo i // 1 

/ M.- pendiente de la recta (depende del rango de valores y de 
/ 1 

/ la fama del estimulo) 

L.- longitud del 
1 

borde considerado como variable (tira hori-

zontal (H), tira vertical (V) o cuadrado (S) ). 

Como 'timos anteriormente, cuando se consideran constantes las dime!!. 

siones del estImulo; y su contraste con el fondo utilizado, la frecue!!. -

cia de descarga de las neuronas ganglionares se incrementa, dentro de 

ciertos límites, cuando se incrementa la velocidad con que se mueve el -

el estímulo a trav~s de su campo receptivo. La relaci6n entre la fr!.,,-

cuencia de descarga neuronal, (H), y la velocidad de movimiento del esti 

mulo, (v), fue descri ta por E\iert ( 10 ) Y Grüsser y GrÜsser-Cornhels 

( 14 ) por medio de la siguiente funcíon exponencial: 

Donde: 

Ói 
R.= K.( v) 

1 1 



K. Y d. son valores constantes que dependen del tipo de c~-
:1. 1. 

lula ganglionar que estamos analizando ( 14 ). 

La fU!1ci5n de velocidad fue investigada en todos los tipos de neur,2, 

nas para el rango de, 20 ~ v. ~ 150
• 

1. 
Cuando la velocidad es muy alta 

(100 grados/segundo) la actividad producida en neuronas tipo 3 y 4 es 

muy d~bil Y casi nula en las ganglionares tipo 2. 

SIMULACION EN COMPUTADORA. 

La simulación se realizó en una microcomputadora Cromenco System 

Three ,del laboratorio de Bioingeniería del Centro de Investigaciones en-

Fisiología Celular de la UNAM. Esta simulaci5n se reali.zó en dos et~ -

pas, la primera consta de un programa de computadora (ver ~.p~ndice: B ) 

que genera un archivo de datos, el cual contiene el grado de actividad -

de las c~lulas ganglionares tipo 2, 3 y 4, que se calcula dependiendo de 

la forma, el tama~o y la velocidad de los estfmulos presentados. Ade -.-
m!G, este archivo tambi~n contiene unas matrices que definen los perIo -

dos de activación de cada una de lasc~lulas. Estas matrices ser!n uti 

lizadas en la segunda etapa para simular el movimiento del estímulo a 

trav~s del campo receptivo que estamos simulando. 

La segwlda parte de la simulación de la retina de anfibios como c~-

ja negra esta inclu!da en el programa que simula la red neuronal de la -

interrelación retina-tectum-pretectum (ver Ap~ndice e :" que ser§. descri-

to en los siguientes capItulos. 

En dicho programa, durante la parte inicial de cada iteración rea11 

zada durante la simulaci6n del modelo, se calcula el estado· de activ~ 
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ci6n de cada una de las c~lulas ganglionares consideradas en el plante~­

miento del modelo general de la interrelaci5n retina-tectmn-pretectum 

(ganglionares tipo 2, 3 y 4). 

El primer programa necesita que se le proporcionen los siguientes -

par5metros: 

1) Las dimensiones horizontal (H) y vertical (V) en relaci~n al eje -

de movimiento (ver Fig. 13 A). Con esto se puede determinar el -

estado de actividad neuronal dependiendo de la forma (tira horizo~ 

tal, tira vertical o cuadrado) y tamáño del estImulo. 

2) La velocidad con que se mueve el est!mulo, tomando como unidad el­

n6mero de column~s que recorre~por unidad de tiempo (cada columna­

representa 40 del campo receptivo). Con esta informaci6n se e~­

cuentra el estado final de acti~idad neuronal, incluyendo el éfe~­

to de la velocidad con que se mueve el estimulo a trav~s del campo 

receptivo. 

3) La direcci6n del movimiento considerando 8 ejes de movimiento 

(ver Fig. 13 B). Combinando este dato con las dimensiones del 

estimulo (inciso 1) y las coordenadas que ocupa dentro del arreglo 

bidimensional el extremo izquierdo del mismo (inciso 4), se encuen 

tra la ~orma en que el estimulo se desplaza a trav~s del campo r~­

ceptivo bidimensional que estamos simulando (con dimensiones de 

320 por 32°). 

4) Las coordenadas del extremo superior izquierdo. Estas coorden~ -

das dependen del eje de movimiento (ver Fig. 13 C). Con este da­

to en combinaci5n con las dimensiones (inciso 1) se determina la 

localizaci5n espacial del est!mulo dentro del campo receptivo en -

el tic~po inicial. Por otro lado t incluyendo la veiocidad 

, I 
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Fig. 13.- (A) Dimensiones Hori~ontal (H) y Vertical (V), con respecto a 

]a ~irecci6ñ de movimiento, del est!mulo que se deseR introct~ 

c:ir al programa y (E) las ocho direcciones en que puede moveE. 

I'e el esdmul("'\ d~ntro del campo visuol simulado; (e) eoorden~ 



(inciso 2) Y la direcci6n de movimiento (inciso 3) se tiene la 10-

calizaci6n espacial del est~mulo en el campo receptivo en cual 

quier momento dura~te la simulaci5n. 

Este programa nos da la posibilidad de incluir simult~eamente dos-

estImulas diferentes dentro del campo receptivo simulado, para lo cual -

es necesario proporcionarle los datos de ambos estImulas (inciso 1-4 pa-- -
ra cada est1mulo). 

Adem5.s, este programa nos da la facilidad de elegir la respuesta 

que queremos obtener a la salida del programa que simula el modelo de 

red neuronal de la interrelacHm retina-tectum-pretectum, esto es, pod.!:l.­

mos elegir como respuesta el grado de actividad de las c~lulas piramid.§l­

les (vías eferentes del tectum) o de las neuronas del pretectum. Final 

mente, este programa nos permite simular la lesi5n del pretectum dentro-

del modelo general. 

En la Fig. 14 A ;se muestra una corrida del primer programá, donde -

se le proporóonan los datos de un cuadrado de 8 grados por lado, con 

una velocidad de 8 grados/segundo, con una posici5n inicial cubriendo 

las columnas (4,1), (4,2), (5,1) y {5,2), ~ moviendose de izquierda a 

derecha en el eje horizontal, seleccionando la simulación del modelo sin 

lesi5n del pretectum y como resultado la respuesta de v1as efere.!!, 

tes del te ci;"Jm. 

Finalme~te, en las Pig. 14 B, 14 e, y 14 D vemos las gráficas,co -

rrespondient,;!s al esHmulo descri to en el párrafo anterior, del estado -

de activaci6n de las c~lulas ganglionares tipo 2, tipo 3 y tipo 4 respes 

tiva~entc~ en cada instante de la simu1aci5n. 



TECLlE LAS DIMENSIONES DEL ESTIMULO; HORIZONTAL y 
VERTICAL CON RESPECTO AL EJE DE MOVIMIENTO 

TECLEE LAS COORDENADAS (I,J) DEL EXTREMO SUPERIOR 
IZCWIEJWD 

';>.4 PI 
TECLEE LA VELOCIDAD EN COLUMNAS POR SEGUNDO 

.. ?~~ 

TECL.EE L.A DIf~ECCION DEL.. MDVIMIENHJ CONSIDEF.:ANDD eWE 

SI TECLEA UN () EllUIVALE A () mi:ADDS 
sr TECLEA UN 1. E(~UIVAL.E A 4"" .,J Gf~{~[I(]S 

SI TECLEA UN ") ..... EOUIWiLE A 90 GRADOS 
SI TECLEA UN 3 E(~UIV('!)LE ,:':¡ 1. 3~j G¡:~I~DOS 

SI TECL.EA UN 4 ECWIVALE A :I.BO G¡:;;,~DOS 

SI TECLEA UN 1;:" 
~J E(~UI VALE ,!!¡ ::.~ ::,~ ~.) Gr~AüOS 

SI TFCLEA UN 1.> E(~U:t:V(4L.E A ::!'lO C;I:~,~Dns 

SI TECLEA UN '7 El1UIVAL.E ,!!¡ 3:t ~s Gr::{~nD!:; 

'rO 
QUIERE METER LOS DATOS DE OTRO ESTIMULO ? 

TNO 
CUANDO CORRA EL PROGRAMA FCP/PRETEC O TECTUM 
QUIERE VER EL. ESTADO DEL TECTUM O DEL PRETECTUM?? 

'P 1 
QUIERE SIMULAR LA LEsrON DEL PRETECTUM 
TECLEE O-CON LESION? O l-SIN LESION 

'!' 1 

Fig. lILA.- E~~,m!'lo de un~l corrida d~la primera parte del programa que 
sH.ula la retlna como caJa negra. En esta simulaci6n se _ 
p'.lede observar los parámetros que 'necesita el programa para 
g'~I;er~r el estado de activacit5n de las c~lula6 ganglionares 
t:t.ro, ~1 3 y 4, y el orden en que se le proporcionan. 
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CAP 1 .T U L O III 

"MODELO DE RED NEURONAL DE LA INTERACCION REI'INA­

fl'EC'l'UH-PRm'ECTUM EN EL PROCESAMIENTO DE INFOE. 

~~CION VISUAL DE ANFIBIOS· 

Estudios eto15gicos realizados en anfibios han mostrado que estos -

animales tienen respuestas motoras innatas que pueden desencadenarse ~-

te la presentaci6n del est!mulo adecuado. Ewert y su grupo ( 10 ) han -

estudiado c6mo la relaci5n entre la geometr!a de un est!mulo y su dire~­

ci5n de movimiento modifican la respuesta de orientaci5n del animal. 

Estos autores hsm mostrado que, si un rectángulo cuyo eje mayor se mueve 

en la direcci6n del movimiento, la respuesta de orientaci6n se facilita; 

mientras que si el eje mayor se mueve perpendicular a la direcci6n de mo 

vimiento entonces 1[\ respuesta de orientaci6n se inhibe. Cuando el 0,E.-

jeto es un cuadrado el efecto de facilitaci6n se manifiesta inicialmente 

cuando el cuadrado es pequeño, pero cuando sus dimensiones se aumentan -

entonces se manifiesta una inhibici5n de la respuesta de orientaci5n 

(ver Fig. "'\ . A). 

E\lIert tamhién ha mostrado que esta capacidad de discriminaci6n e~ -

tre esdmulon que fad.li tan la respuesta de orientaci5n (presa) 'y los 

que la ir.hiben (predador) se pierde cuando se lesiona el pretectum del -

animal (Fig. l5.B). Cuando ocurre esta lesi6n el animal ataca en forma 

indiscriminada a cualquier estfmulo que se le presente, incluso aquellos 

normalmentl~ considerat;ios como predadores. 

Asimismo, E'v¡ert y colaboradores han estudiado cuales podr{an ser 

3.0$ sustl'a to::; n,~uronales de esta cap3cidad de ¿iscriminaci6n entre pred~ 
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dor y preG3 en respuesta de orientaci6n. Para ello realizaron un 

tudio sistemático sobre el procesamiento de infornaci6n, que ocurre en la 

retina, el tectum y el pretectum ante las distintas configuraciones del-

estrmulo. S~ observ6 que las c61ulas ganglionares tipo 2 y 3 respond{an 

con igual intensidad si· el estrmulo se alargaba en la direcci6n del movi 

miento; mientras que si el estimulo se alargaba perpendicularmente a la-

direcci6n del movimiento, o era un cuadrado, estas c~lulas incrementaban 

el número de disparos hasta 'que el tamaño del estrmulo es mayor que se -

campo receptivo excitatorio empezandose a manifestar una fuerte inhibi -

ci5n (mayor en el tipo 2 que en el 3) ya que el campo receptivo inhibito 

rio esta estimulado. Las c~lulas ganglionares tipo 4 responden propo~-

cionalmente al tamai10 del estimulo cuando se alarga perpendicularmente -

en la direcci6n del movimiento, mientras que la respuesta es más o menos 

constante cuando el est{mulo se alarga en la dirección del movimiento. 

Por estos datos experimentales acerca de la respuesta retiniana an-

te los diferentes tipos de est!mulos Ewert y col. conluyen que las c~lu-

las gan.glionD.res por s{ mismas no pueden dar origen al reconocimiento en 

tre el predador y la presa ya que su sensibilidad a estos parámetros va-

ria en funci~n del tamaño del est{mulo. 

Siguiendo 'la proyecci6n retinal Ewert y su grupo estudiaron la res--
puesta de la~; células tectales ante la diferente' configuraci6n de los e,!! 

t!mulos. Estos autores encontraron que la conducta en una c~lula tec -

tal se correlacionaba estrechamente con la respuesta de orientaci6n ya -

que se incrementaba su respuesta si el est{mulo se alargaba en la dire~­

ci6n del movimiento, se inhibe si el estrmulo se alarga en forma perpe,!l­

dicular e J.a direcci6n del movimiento y hay un efecto combinado de faci-

litaci6n inicial e inhibici6n posterior cuando el incremento se realiza-



en las dos dim~nsiones (ver Fig. 16.C). Asimismo, cuando hay una le 

si5n del pretectum estas c~lulas siguen una conducta altamente correla 

cionada con la respuesta de orientaci5n del animal (Fig. 16.D). En 

base a esta evidencia EI-Iert sugiere que ~stas c~lulas podr!an ser res 

ponsables de la capacidad de discriminaci~n entre predador y presa. 

Para estudiar la influencia del pretectum hacia el tectum en esta -

capacidad de discriminaci6n, Ewert estudi5 la respuesta de varias c~lu 

las en el pretectum ante distintos est!mulos. Una de las c~lulas regi~ 

tradas era sensible básicamente a estimulos que se mov!an perpendicular­

mente a la direcci6n (Fig. 16.A) en que se mueve el esdmulo, lo cual su 

giere que esta célula podr!a estar inhibiendo a la c~lula del tectum p~­

ra darle su capacidad de discriminaci6n entre el predador y la. presa. 

Tambi5n se ha estudiado que esta capacidad de discriminaci6n entre­

predado~ y preGB es independiente de la direcci6n del movimiento del es­

dmulo. 

E~ert y Von Seelen basados en los datos experimentales mencionados­

proponen un modelo te6rico sobre los posibles mecanismos relacionados 

con el proceso de discriminaci6n entre predador y presa. Estos autores 

proponen que la retina, el tectum y el pretectum actfian como filtros sen 

sibles a ciertas configuraciones del est!mulo; el tectum es sensible a -

configuraciones tipo presa, el pretectum a configuraciones tipo predador 

y la retina a una combinaci5n de ambos ( 10 ). 

Con est~ mocelo, eGtos autores reproducen los resultados obtenidos­

en las c~lulas'de la retina, el tectum y'el pretectum reproduciendo con-

ello la resp'lesta conductual. Sin embargo, este modelo no define como-

~a interacción neuro~al de estas estructuras puede dar origen a esta scn 

cibilidac! y ~omo la interacci5n entre ellas controla la conducta del ani 
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mal. AGimismo, debido al carácter lineal del modelo, este s~lo es v51i 

do para un raneo limitado de valores. 

En el presente cap!tulo vamos a desarrollar un modelo neuronal de -

la estructura bidimensional del tectum que al interaccionar con la reti-

na y el pretectum nos permite reproducir la capacidad de discriminaci6n­

entre pred::idor y presa de las c~lulas tectales y de la conducta del ani­

mal, as1 como la actividad de las c~lulas pretectales. El modelo toma-

como entradas la actividad de las c~lulas de la retina considerandola ca 

mo una caja negra, lo que ya ha sido descrito en otro capitulo. 

Con este modelo estudiamos como la arquitectura de las c~lulas del-

tectum y su interacción con el preteetum y la retina da origen a la res-

'Ouesta de orientaci6n del animal ante diversos ec.t1mulos, independiente-- -
mente de la direcci6n del movimiento. 

MODELO BID! MENSI OHAL DEL TECTffi·!. 

El oodelo 'oiCimensional del tectum es una extensi6n lineal del mode 

.LO unidimensional de esta estructura propuesto por Lara y Arbib ( 19 ). 

Para el caso bidimensional el n(¡¡¡¡ero de e~lulas y de interacciones se in 

crementa eon:üderablemente por lo que desed biremos brevemente las pri.!l-

cipales interconecciones de las diferentes c~lulas del tectum entre sto 

Lara y Al'bib considernn al tectum formado por unidades funcionales que -

definen co:no columnas tectales, de acuerdo a las investigaciones fisio -

16Gicas de Sd;!·~¡úy y Lazar (26 )( ver Fig. 17). 

Lns c~luli3.s tect"ales considenldas por estos autores son: 

a) Células con forma de pera e;rande (LP): estas c~lulas se encuentran 
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Fig. 17.- R0~resentaci5n Diagram~tica de la laminaci6n y los tipos repr~-

sentativos de. neuronas de el tectum óptico. Los nWneros de la 

izquierda indica!1 las diferentes capas tectales. Los tipos de 

c~llllas estan numeradas como sigue: (1) neuronas con forma de -

pera gnmde con arborizaci6n dendr!tica y ax5n ascendente; (2)-

neurona con forma de pera grande con colaterales dendr!ticosj -

(3) neuronas piramidales con ax5n eferentej (4) neurona gangli,2,. 

n;;!.r con a}:6n eferente; (5-6) neuronas con forma de pera pequeña 

con axones descendentes y ascendentes respectivamente; (7) ne2:!.-

rona bipolar¡ (8) neurona estrellada; (9) c~lulas amacrinas; 

(10) terminales ópticasi (11) evidencia controlada de las fi 

bralj di encr-rálicas (de Székely y Lazar 1976). 
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localizadas en la capa 6 del tectum. (ver Fig. 17. A). 

b) C~lulas piramidales (PY): se localizan tambi~n en.lacapa 6 del 

tectum. Estas c~lulas son consideradas, en el modelo, como los -

elementos eferentes del tectum. (ver Fig. 17. A). 

c) C~lulas con forma de pera pequeña (SP): son ne'Llronas localizadas -

en la capa 8 del tectum.(ver Fig. 17. A). 

d) Neuronas estrelladas (SN): estas neuronas se localizan en la capa-

9 del tectum. Estas c~lulas realizan una funci6n parecida al pr~ 

ceso de inhibici6n lateral. (ver Fi~.-17: A). 

El n6mero de c~lula6 en cada colt~na fue elegido como una propoL -

ci6n del nnmero de cada tipo de c~lulas en relacilm al ntlmero de las cl~ 

lulas piramidales. 
,/ 

Por esta raz6n, cada unidad funcional consta de 1 -
/ 

glomerulo (GL), 1 c~lula con forma de pera grande (LP), 1 cHula pirami­
/ 

/ 

d~/ (py), 1 "célula con forma d~ pera pequeña (Sp) y 1 neurona estrellada 
I 

'(StO. En la Fig. 18 se muestra la configuraci5n del modelo unidimensio 

nal del tectum propuesto por Lara y Arbib. 

En este trabajo simularnos una superficie compuesta por 8 columnas -

por lado (ver Fíg. 19). Brevemente, la interacci6n entre las c~lulas -

en el tectum es corno sigue: 

a) El glomerulo contiene fibras 5pticas aferentes (ganglionar tipo 2), 

la arborizaci5n dcndr!tica y axones recurrentes de las c~lulas ",":.-

LP Y SP, tanto de su propia columna como de las columnas vecinas -

en tOOé\S las direcciones (ver Fig. 20). 

b) Cada ctnula con forma de pera grande es exci tada por fibras 6pti -

cas (ganglionar tipo 2) a travé~ del glomerulo y dendr!tas inte!, -

glomerulares y·por c~lulas LP de las columnas vecinas colocadas a 

su izquierda. Por otro lado, estas c~lulas son inhibidas por las 
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Is'WD""-- -. - -

- ---, 
COLUMNA T fCTAl 

Fig. l7.A. - Neuronas Y' sinaptologra del modelo de la columna tecta!. :. Los 

n6mero6 a la izquierda indican las diferentes capas tectales. 

El glomerulo est~ constitu!do por los axones dendr!ticos y rec~ 

rrentes de LP y SP, asr como por terminales 6pticas y diencefA-

ticas. La LP excita al PC, al SN, y al GL, y es inhibido por-

El SN (del cual 8610 uno de los dos es mostrado en nuestro mod~ 

lo de la columna). La S~ excita al LP, a las c~lulas PC Y' en-

v!a axones recurrentes al glomerulo; esta. neurona es inhibida -

por el SN. La SN es excitada por las neuronas LP y las fibra6 

diencef~licas e inhibe a las c~lulas L? y SP. La PY es act:i.v~ 

da por 1"" ¡...p, la s:.' y las fibras 6pticas, y es la neurona af~-



J 

ENTRADA OPTICA 

Fig. 18.- Arquitectura del modelo del tectum. Cada columna esta constitui 

da por un GL (glomerulo), una LP (c~lula con forma de pera grande) 

una SP (neurona con forma de pera pequeña) , unaSN (neurona es ': -

trellada), y una PY (c~lula piramidal). Las aferentes son las -

fibras 6pticas que llegan al GL, a la LP, a la SP y a la PY, y 

las eferentes son los a.,.xones de la PY. Las c~lula5 LP son acti,-

vadas por el Gl y la entrada5ptica y env!an a.,.'(ones recurrentes -

tanto a su propio como a sus vecinos glomerulos. Las SN son a~­

tivadas por las c~lulas LP y ellas inhiben a las neuronas LP y SP 

pro:üas como de columnas vecinas. La SP recibe excitaci6n del 

GL Y son inhibidas por la SN; finalmente la PY recibe aferentes -

de la re tina, de las neuronas LP 'J SP (de Lara y Arbi b t 1981). 
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SN, ta:.'1to de su propia columna como de las columnas vecinas n. su -

izquierda (ver Fig. 21). Por otro lado envía axones recurrentes-

a su glomerulo y a sus vecinos, transmitiendo de esta manera una -

facilitaci6n entre columnas. 

c) La cHula con forma de pera pequeña es activada por fibras 6pticas 

(ganglionar tipo 2) a trav~s del glomerulo 1 dendr!tas interglom~-

rulares de su propia columna, as! como de las columnas vecinas a -

su derecha. Tambi~n es inhibida por la SN de su columna (ver 

Fig. 22). envía axones recurrentes a su glomerulo, excita a las c~ 

lulas LP de sus vecinas a la derecha y a las PY de su columna r~ -

crudeciendo as! la activación de las c~lulas dentro de su columna. 

d) La nourona e:3trellad:l recibe excitaciones de las c~lulas LP de su-

columna y de las columnas vecinas a su derecha (ver Fig. 23). Es 

tas neuronas inhiben a las células LP y SP de su columna, as! como 

11 laG LP de sus vecinas a la derecha, transmitiendo de esta manera 

un efecto inhibitorio. 

e) La c~lula piramidal, la cual es considerada en este modelo como -

la neurona eferente de cada columna en el tectum, es excitada por 

fibras ópticas (ganglionares tipo 2, 3 y 4), por las ct;lulas LP y 

SP oe su columna y por las neuronas LP de las columnas vecinas a -

su derecha (ver Fig. 24), integrando de esta manera el estado gen~ 

ral de excitaci5n de la columna. 

La descripci6n matem~tica de este sistema, incluyendo el efecto del 

I 
pretectum. como un conjunto de ecuaciones diferenciales simultMeas se -

encue!1.tra en el Apéndice A. 

Es importante notar que hemos considerado que los 3 tipos de célu 

las ganglionares llegan al tectum~ Las celulas tipo 2 llegan al glom~-
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rulo, a l.as c~lulas LP, a las SP y a las PY. Las tipo 3 y 4 s510 lle -

gan a laG c~lulas PY. 

MODELO BJDHíl!,"NSIONAL DEI" PRillEGTUN • • 

Para simular la acción del pretectum simplemente cambiamos los P!t -

sos de las c~lulas ganglionares tipo 3 y 4 para reproducir en forma gen~ 

ral la respuesta del pretectum,que es sensible a est!mulos tipo predador 

estudiada por Ewert (en el Ap~ndice Á se puede ver su descripci6n matemf¡, 

tica). Proponemos oue está c~lula inhibe a las LP, SP y a las PY. La 

configuraci5n del pretectum con el tectum se muestra en la Fig. 25., don 

de se observa que cada c~lula del pretectum recibe la proyecci6n retino-

t6pica similar a la del tcctum y cada zona inhibe a su correspondiente -

proyecci5n en el tectum. 

El diagrama de bloques de la configuraci5n final de la interrel..§!. 

ci5n retina-tectum-pretectum se puede ob~ervar en la Fig. 26. 

SI HULAGI ON EN GO¡·IPUTADORA. 

Para la simulación en computadora del presente modelo elegimos tres 

medios para reprcsentnr los resultados: gráficas que muestran la activi­

de las 64 columnas del tectum, gr~ficas que .muestran relaci6n de ln acti, 

vidad del tectum o pretectum ante distintos est!mulos y grliicas que 

suestran la capacidad" de discriminaci5n de las c~lulas ante distintos es 

t~mulos independientemente de la dirección del movimiento. 
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RESPUESTA DE LAS CELULAS 'rECTALES SIN PRE"rECTUM. 

En esta secci6n simulamos la respuesta de las columnas tectales an-

te diversos estimulos. Hemos usado tres configuraciones b~sicas: re~-

tángulos cuyo eje mayor se mueve en la direeci6n del movimiento (presa -

(a»); rectángulos cuyo eje mayor se mueve perpendicularmente a la dire~-

ci6n del movimiento (predador (b)); y cuadrados de diferentes dimensio -

nes (c). 

La Fig. 27 m'..lestra que la respuesta de las c~lulas tectales a estos 

esdmulos es mayor para esdmulos tipo e, despu~s a los tipo a y final -

mente al tipo b. Esto reproduce los resultados experimentales obteni -

dos por Ewert y muestra que el tectum es sensible a todo tipo de estimu-

los cuando se elimina la acci6n del pretectum. 

MODELO DE LA INTERACCIúN REl'INA-TECTlJN-PREl'ECTUM EN LA DISCRIHINACION 

EREDADOE-PRESA. 

La Fig. 28 muestra la actividad de las c~lulas tectales ante dife -

rentes t~pos de estimulos. Las Figs. 29 A,B, C, muestran la actividad 

tectal ante los 3 ti pos de estímulos. La Fig. 28 muestra que s{ el es-

t1mulo se alarga en dirección del movimiento la respuesta de las c~lulas 

tectales se incrementa grandemente, mientras que si el estimulo se ala~-

ga. perpendicula.rmente él. la direcci5n del movimiento entonces el tectum -

deja de responder. Con los cuadrados se observa una facilitaci6n ini -
-

dal y dcspu~s una fuerte inhibici6n. 

En forma general estos resultados reproducen los resultados fisio -
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16gicos de las c~lulas tectales encontradas por E\·¡ert; que te6ricamente-

tienen como funci6n el reconocimiento entre est!mulos tipo predador y ti 

po presa. Asimismo, estos resultados nos permiten explicar el posible-

origen neuronal de la respuesta de orientación. 

INVARIA.."ICIA A 1 ... 4. DIHECCION DE MOVIMIENTO EN EL RECONOCIMIENTO PREDADOR-

PRESA. 

Para simular que el reconocimiento entre predador-presa es indepe~-

diente de la dirección de movimiento simplemente usamos un esHmulode -

dimensiones 120 X 20 Y lo mOVemos en diferentes direcciones,. primero en-

la configuración tipo presa y despu~s en la configuraci6n tipo predador. 

~ri cada dirección anotamos la 8.ctividad de las c~lulas tectales lo cual-

i nos da origen a un circulo donde el circulo externo define la respuesta-.. 
hacia la 'presa y el c!rculo interno la respuesta al predador, y los ejes 

nos definen la direcci6n a la cual el estimulo ha sido aplicado. 

Los resultados se pueden observar la Fig. 30 donde se observa que -
I 

el reconocimiento entre predador y presa es independiente de la dire~ --

cion del movimiento. En las Figs. 31 A, B, C , D, mostramos la respue~-

ta de lan 64 columnas ante un csdmulo tipo predador, mientras que en 

las Fig. 32 A, B, e, D, mostramos los correspondientes a un est!mulo ti~ 

po presa, ambos esdmulos se mueven en diferentes direcciones, lo cual -

nos indica que el patrón de respuesta es igual en todas las direcciones. 
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RESPUESTA DE LAS CE!.ULAS PREl'ECTALES. 

Finalmente, en la Fig. 33 podemos observar el comportamiento de la­

respuestá' de las cHulas del pretectum. En esta Fig. podemo6 observa,r­

que s1 el estImulo se alarga en direcci6n del movimiento (a) la respue~­

ta de estas neuronas permanece casi constante, mientras que 51 el alar~ 

miento es perpendicular a la direcci6n del movimiento (b), la respuesta-

se facilita grandemente. sI el incremento se hace en ambas direcciones, 

esto es, cuando se presentan cuadrados, se observa una fuerte facilit~­

ci6n. Estas curvas son muy similares a las obtenidas por Ewert. (ver -

Fig. 9.A). 
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* DI SCUSION GENERAL" 

Con el presente modelo hemos podido simular como la actividad con­

junta de la retina, teGtum y pretectum controlan la respuesta de orient~ 

ci6n del animal y le permiten reconocer estrmulos tipo predador y tipo r 

presa independientemente de la direcci6n del movimiento. 

El presente modelo es el primer intento de estudiar como la organi~ 

zaci8n anat~mica del tectum y sus relaciones con otras zonaS cerebrales­

controla la respuesta de orientaci6n en los anfibios ante diversos tipos 

de est!mulos. 

Con este modelo, además, hemos estudiado la facilitaci6n ante la s~ 

gunda presentaci5n del est!mulo, la sensibilidad a est!mulos dobles que­

se mueven en la direccit5n del moviml.ento y la selecci~n de la presa más-

• 
adecuada. 

Los resultados obtenidos en este modelo apoyan los postulados que -

definen la intcraccit)n entre las diversas c~lulas tectales, la crganizl!.­

ci5n colt~nar del tectum, la interacci5n entre diferentes columnas y la­

interacci6n del tectum con otras zonas cerebrales. 

Es importante notar tambi~n que el presente modelo esta fundamenta­

do en los estudios fisio16gicos, anat6micos y conductuales obtenidos en­

anfibios y que nos permite explicar una gran gama de observaciones en el! 

tos tres niveles. 

El presente modelo en forma general corrobora la hip6tesis de Ewert 

y Van Seelen de que el tectum es una estructura sensible a estímulos ti­

po presa, que el pret~ctum es sensible a estrmulos tipo predador y que -

el pretectum inhibe la actividad tectal para el reconocimiento entre pr~ 

'''. 
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dador y presa. La gran di rerenda entre nuestro modelo y el de E"/ert -

y Von Seelen es que el nuestro toma en consideracign los estudios anat6-

micos y fisio16gicos sobre el tectum y que en base a la interaccign cel~ 

lar propüesta reproduce los resultados observados tanto en las c~lulas -

del tectum como en las· delpretectum. Asimismo, debido a que nuestro -

modelo parte de la ctividad celular, no tiene las limitaciones que indi-

ca la linealidad del modelo de Ewert y Van Seelen. Por este hecho, 

nuestro modelo propone hip6tesis específicas sobre la actividad de las -

c~lulas tectales ante diferentes estímulos que podrían ser probadas exp~ 

rimentalmente. 

Asimismo, por la naturaleza realista del presente modelo, podemos -

usarlo como base para el estudio de otros fen6menos conductuales observ~ 

dos en estos animales, de los cuales podríamos mencionar los siguientes: 

1) motivaci6n y conducta, es decir el animal puede modificar la rapidez-
:,,) 

de su respuesta as! como al tamaño del est!mulo más apetitivo dependiell 

do de su estado motivacional. Estos procesos parece que estan modul~ -

dos por la interacci6n del crebro anterior, el pretectum y el tectumj 2) 

selección del estímulo más interesante dependiendo de su configuraci5n,-

velocidad y dirección de movimiento; 3) habituaci6n de la respuesta de -

orientaci6n a est!mulos especfficos que parece que tambi~n está controla 

da por el cerebro anterior"pretectum y tectum; y 4) respuesta de hu1da -

del animal cuando un esdmulo predador este presente en el campo visual. 

Todos estos datos proveen un reto continuo a la interacci5n tegrico 

-experimental que determinará la evoluci5n futura del presente modelo. 



BIBLIOGRAFIA 

1.- Barlow, H.B. Action potencials froro the frog's retina. J. Physio1. 

(Landon) 119, 58-68 (1953A). 

2.- Barlow, H.B. Sumation and inhibition in the fgro's retina. 

J. Physiol. (lond.) 119, 6-88 (1953B). 

3.- Bro .. n, \·/.T., Ingle, D. Receptive field changes produced in frog 

thalamic units by lesions of the optic tectum. Brain Res. 59, 

405-409 (1973). 

4.- Dowling, J.E. Synaptic organization of the frog retina: An electron 

microscopic analysis comparing the retinas of frog and primates. 

Proc. Roy. Soco B170, 205-228 (1968) 

5.- Dowling, J.E. Organization of vertebrate retinas. Invest. Opthal. 

9, 655-680 (1970). 

6.- ~ccles, J.C. The understanding of the brain. McGraw Hill, New York, 

1973. 

7.- Ewert, J.P. Neural mechanisms of prey-catching and avoidande behavior 

in the toad (Bufo Bufo L.). Brain Behav. Evol. 3. 36-56 (1970). 

8. - Ewe rt', J. P. Singel unit response of the toad' (Bufo Americanus) caudal 
. ..... 

thalarous to visual objects. Z. Vergl. 

9.- Ewert, J.P. and Ingle, D. Exci tatory effects fol1o ... ling habi tuation of 

prey-catching acti vi ty in frogs and toads. J. Comp. Physio1. Psychol. 3, 

369-374, 1971. 

10.- Ewert, J.P. The visuall system of the toad: Behavioral and physiological 
. 

studies on a pattern recognition system. In: The amphibian visual system. 

(Fite, K. Ed). Academic Press, 1976. pp. 142-202. 



, 

11.- Fite, K. The visual fields of the frog and toad. A comparativ~ study. 

Behav. Biol. 9, 707-718 (1973). 

12.- Fite, K., Sca1ia, F. Central visual pathways in the frog. In: The 

Amphibian Visual System. (Fite, K. Ed) Academic Fress, 1976. 

13.- Gaze, R.M., Jacobson, M. 

optic tecta of the frog. 

The projection of binocular visual field on the 

Quart. JO. Exp. Physio1. 47, 273-280 (1962). 

14.- Grusser, O.J., Grusser-Corneh1s, U. 

visual syatem. In: Frog Neurobiology. 

Springer Ver1ag, 1976, pp 297-385. 

Neurophysio10gy of the anuran 

Llin&s, R. and Precht, W. Eds. 

15.- Hartline, H.K. The response oí' single optic nerve fibera of the vertebrate 

retina. Amer. J. Physio1. 133, 59-60 (1935). 

16.- Hartline, H.K. The effects of spatial summation in the retina on the 

excitation of the fibers of the optic nerve. Amer. J. Physio1. 130, 

700-711 (1940). 

17.- Ingle, D. Spatial vison in anurans. In: The Amphibian Visual System. 

(Fite, K. Ed.) Academic Press, New York, PP 119-141, 1976B. 

18.- Lara, R, Arbib, H., Y Cromarty, A. The role of the tectal column in 

facilitation of amphibian prey-catching behavior: A neural modelo 

COINS Technical Report 21-2, University of Mass. (1981). 

19.- Lara, B. y Arbib M. A neural model of the interaction of tectal columns. 

in prey-catching behavior. COINS Technical Report 81-3, University of ~ 

Mass. (1981). 

20.- Lettvin, J. Y., Maturana, R.R., McCulloch, vl.S. t Pi tts, vl.R. Two remark:s o 

on the visual systemof the frog. In: Sensory Communication 

(W.A. Rosenblith. Ed. p. 757-776, Cambridge, Mass. M.I.T. Press, 1961. 

21.- Lettvin, J.Y., tvlaturana, H.R., McCulloch, W.S., Pitts, W.H. What the 

frog's eye tells the frog's brain. Proc. I.R.E. 47, 1940-1951 (1959). 



I 

90 

22.- Haturana, H.R., Lettvin, J.Y., l-1cCulloch, W.S., Pitts, ~/.H. Anatomy 

and physiology of vision in the grog. (R. pipiens). J. Gen. PhYsiol. 

'13 t 129-1'75 (1960). 



• 

APENDICE A 

• DESCRIPCION MATEMATICA DEL MODELO GENERAL DE 

LA RELACI ON RETINA-TECTUN-PRm'ECTm~.· 

Nosotros representamos la conducta de las neuronas tectales y pr~ -

tectales por medio de un sistema de ecuaciones diferenciales simult!neas 

que nos permite modelar el potencial local (de la membrana som~tica). la 

funci6n umbral, y el potencial de acci6n de las c~lulas. Debido a la -

falta de informaci6n fisio15gica adecuada con respecto a las constantes­

de membrana de las diferentes neuronas~ usaremos valorea aproximados de­

las constantes de membrana de c~lulas para las cuales estos parámetros -

han sido determinados (6 ). 

El modelo matem~tico de la interacci5n retina-tectum-pretectum es -

definido en. terminos de las diferentes c~lulas descritas anat6micamente­

para estas estructuras cerebrales. En este modelo hemos tratado la t~­

SH de respuesta de las neuronas (SN)proporcional a su potencial de me.!!). -

brana (cuando rebasa el umbral) porque parece ser que estas cglulas pu~­

den ejercer efectos que incrementan como su estado de activaci6n aumenta 

(26). Por otro lado, la tasa de respuesta de las c~lulas pretectales­

(TH) cuando su potencial de membrana no alcanza el umbral es igual a un­

valor constante que representa una inhibici6n t6nica ejercida por el pr~ 

tcctum sobre el tectum, mientras que cuando el potencial de membrana r~­

basa el umbral su efecto es similar al descrito para las c&lulas SN. 

Las entradas al tectum 60n las fibras 6pticas provenientes de la +etina­

(ganglionares tipo 2, 3 y 4) Y fibras diencef~licas, mientras que su 
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respuesta esta dada por la actividad de las c~lulas piramidales (py). 

En el caSo del pretectum su entrada esta dada unicamente por fibras 6pti 

cas (ganglionares tipo 3 y 4) y su salida por la actividad de las neuro-

nas Pr. 

Aqut, asociamos con cada elemento un potencial de membrana (denot~­

do con letras min6sculas) y, con excepci6n del glomerulo, una tasa de 

respuesta (denotada con letras mayfisculas). 

La ecuaci6n fundamental que describe la din~ica de cada potencial-

de membrana m(t) ser~ de la siguiente forma: 

~m (t) :: -m (t) ,. 1 (t) 

Donde ~ es la constante de memerana 1 (t) representa la suma alg~-

oraiea de las entradas excitatorias e inhibitorias. 

La tasa de disparo 8er~ relacionada al potencial de membrana por m~ 

dio de una funci6n de transferencia, F (m - e ), donde e es un valor -

umbral definido, y F puede ser de cualquiera de las tres formas 6iguie~-

tes: 

o; 

o· , 

h (x) 

g (:d = {x 
. lc 

si x > O 

si no 

si x > O 

si no 

si x > O 

si no 

Los valores de umbral elegidos se muestran en la Tabla l. 
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e l. GLOHERULO: 

El glomerulo es considerado como una unidad funcional que recibe 

como entradas las fibras 6pticas y axones recurrentes de c~lulas LP y 

SP. Hemos simulado .la actividad dendrodendr!tica de esta estructura -

simplemente por la constante de bajada del estado de actividad del glom~ 

rulo. 

Usamos gl. ,(t) ti::l, 2, .• ,8; j:=l" 2, ••• ,8) para representar el p.2, 
1J 

tencial de membrana en el tiempo t del glomerulo de la columna colocada-

en el ith reng16n y la,jth columna del arreglo bidimensional que estamos 

simulando. La ecuaci6n b~sica para la din~ica de cada glij(t) es: 

'7 gl. .( t) ::: -Klgl. .( t) + 02 .. ( t) + 1. .( t) 
v gl 1J 1J 1J, 1J 

Donde: "t gl Y Kl son constantes, U es la entrada óptica e Iij(t) ~ 

es la entrada recurrente de las c~lulas LP y SP. De acuerdo a las in -

terconecciones mencionadas en el cap!tulo IlI, I .. ( t) toma la forma: 
1J 

Il(t)=W 1 (Sp. 1 J' l(t)+SP .. l(t)+SP .. (t)+SP. 1 . l(thSP. 1 .(t)) g .sp 1- - 1 J- 1J 1+ J- 1+ J 

12(t):LP. 1 . l(thLP. 1 .(t)+LP. 1 . l(t)+LP .. l+LP.j(t)+LP .. l(t) 
l- J- 1- J l- J+ 1 J- 1 1J+ 

1. .(t)= Il(thW 1 1 (I2(t)+LP. 1 . l(t)+LP. 1 .(t)+LP. 1 j l(t» 
1J g • P 1+ J- l+ J 1+ + 

Donde los diferentes valores de W, ',los factores de peso, son -

dados en la Tabla 2. 

e 2. NEURONAS ESTRELLADAS: 

Dentro del modelo cada neurona estrellada inhibe la columna tectal-. ' 

a trav~s de una realimentaci6n inhibitoria cuando es estimulada por la5-
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c~lulas LP. La din~ica de estas c~lulas esta expresada como sigue: 

A~ LPi _1 jet) + L?i-1 j+1(t) + LPij(t) + LPi j+1(t) + LPi+1 j+1 

"tsn dsni / t) = -1<.2 sn. .( t) + w 1 
1 J sn •. P 

dt 

Los valores de W "1 y 7 se encuentran en las Tablas 2 3 respee sn. p "'sn -

tivamente. Estos valores son elegidos para simular la gran hiperpola-

rizaci~n descrita por este tipo de c~lulas. 

C 3. CELULAS CON FORMA DE PERA GRANDE: 

Estas c~lulas reciben entradas excitatorias del glomerulo y de las 

c~lulas SP, y son inhibidas por las neuronas SN y la entrada tal~ica -

(TI!). Las ecuaciones que definen la din~ica de estas c~lulas queda 

expresada como sigue: 

A 1-:: SN. 1 1- . 1( t>+SN. 
J- 1 . 1 (t)+SN . 

J- 1 
.( t) +SN. 1 
J 1+ . 1 (t)+SN. 1 J- 1+ .( t) 

J 
A2= SP. 1 . 1 (t)+SP. . 1( t>+SP . .( t)+SP. 1 . 1 (t)+SP. 1 . ( t) 1- J- '1 J- 1 J 1+ J- 1+ J 

dIp .. Ct) 
"t lp 1.1 "- -lp .. ( t)-Wl *A1+Wl th*TH .. ( t)+Wl *A2+gL .( t>+ lJ p.sn p. lJ p.sp lJ 

dt 
+U2 .. ( t) 

lJ 

Donde la constante de membrana ~lp es elegida para lograr la res-­

puesta deseada en las c~lulas LP a los est!mulos del glomerulo y la en-

trada 6ptica. Los valores de los pesos 1;/ W " y W
lp

• th se lp.sp' lp.sn 

muestran en la Tabla 3. 

", 
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C 4. CELULAS CON FORMA DE PERA PEQUEÑA: 

Como se mencion6 anteriormente, las c$lulas SP integran el estado -

de actividad del glomerulo y la neurona SN. Estas neuronas tambi~n r~-

ciben un efecto inhibitorio del pretectum y de las c~lulas SN. Las 

ecuaciones que definen su conducta son expresadas como sigue: 

A3:-.:GL. 1 .( t)+GL. 1 . l( t)+GL .. ( t)+GL. '+l( t)+GL. 1 '+l( t) 1- J 1- J+ 1J 1J 1+ J 

7" dsp .. ( t) ,",sp 1J 
--- = -sp. ,( t)+A3-W SN, .( t)-W th(TH .. ( t»+U2 .. ( t) 1J sp.sn 1J sp. 1J 1J 

dt 

Donde la constante de membrana ~ es baja en comparaci6n con .:; sp 

otras c~lulas para simular el proceso largo de integración propuesto p~-

ra esta neurona. Los factores de peso ,W, se muestran en la Tabla 3, -

donde puede verse que el efecto inhibitorio de SN s9bre SP es fuerte, 

controlando de esta manera el estado general de excitaci5n de la colum -

na. 

e 5. CELULAS PI RAMI DAIES : 

Estas son las c~lulas que integran el estado de actividad de la co-

lumna, y recibe entradas de las c~lulas LP y SP. Por otro lado, recibe 

un efecto inhibitorio de las c~lula6 pretectales TA. La conducta din!-

mica de esta c~lula puede ser expresada por la siguiente ecuaci6n: 

A4=LP. 1 .( t)+LP. 1 . l( t)+LP .. ( t)+LP .. l( t)+LP. 1 J'+l< t) 1- J 1- J+ 1J 1J+ 1+ 

A5=W 2U2 .. ( t)+~1 . 3U3 .. ( t)+H 4U4 .. ( t) py.u 1J py.u 1J py.u 1J 
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'Z;PY dPyij(t)::: -py . . (t)+vJ *SP . . <t)+vl l *A4-\" th*TH .. (t)+A5 
1 J py. S P 1J py. p py. 1 J 

dt 

El valor '6 , fue elegido para simular una r~pida respuesta cuan­py 

do la columna tectal este altamente excitada. Las c~lulas piramida--

les responden 6610 cuando el est~mulo este presente en su campo recep-

Uvo. 

C 6. CELULAS F'rtErECTALES: 

Estas c~lu1as reciben un efecto excitatorio de las c~lulas gan---

glionares tipo 3 y 4, cuyos pesos fueron escogidos para reproducir las 

curvas obtenidas experimentalmente por Ewert et al. (10). 

ta puede ser expresada mediante la siguiente ecuaci6n: 

't th dth i / t) __ 

dt 

Su conduc-

La constante de membrana t'th' se eligi6 para una r;'pida respuesta 

cuando se presente el est!mulo en el campo receptivo de la neurona 

pretectal. 



97 

T A B L A 1 

FUNCIONES U..,BRAL: 

LP= f ( lp - 1.0 ) 

SP :::: f ( sp - 2.0 ) 

Si'! :: h ( sn - 0.2 ) 

py := h ( py - 5.559 ) 

TH :: g ( th - 3.7 ) 

TABLA 2 

CONSTANTES DE MEMBRANA: 

~gl :: 0.35 I K1 = 0.15 

i: sn O. 65 K2 = O. 4 

"(;lp ~ 0.3 

c:;. sp = 0·9 

1:. := 0.12 py 

~ th = 1 , K3 = 7 

• 

/ 
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TABLA 3 

PESOS \-1: 



APEND!CE B 

• LISTADO DEL PROGRAMA QUE SIMULA LA REI'INA* 

,-1 Re: TI hA (O 813..:. /81 ) 

10 
,O 
~O 
/¡() 
,~O 
tO 
10 
fO 
~O 

1 (O 
¡lO 
1W 
i 1 i) 
120 
1 ~O 
1 ~O 
li8' 
1 t' 
1 SO 
2(0 
210 
2,C 
2 ~O 
2 LO 
2~{) 
Z fO 
210, 
210 
2~g 
3(0 
.5 10 
3 é<.i 
3!O 
3 l¡O 
3:0 
:HO 
310 
3 la 
350 
4 (O 
410 
4,0 
4 1 0 
420 
4 ~O 
4fO 
4 :i0 
4 Hl 
IdO 
5(0 
510 . 
5 ¿O 
5'0 
5 10 
5~Ó 
SfO 
570 
seo 
s ~O 
&(0 
GlG 
5~O 
1) ~ í)~ 
.. "7 ' 

(SiE PROGRAMA SI~JLA LA RETINA DE KNfIBIOS~ EN -­
rOfH""¡\ CE CAJA Nf.C~A (I:UNftZRTE UN GRt.:PO r.:~ ENTH~­
DA~ ¿ N LA RE5PUESr A O€ L!'.:l S.,HlGll O~J~Rt:S Tl?O 11 • 
111 ( IV ~[ LA RETINA) rOMANea EN CUENTA LA fORMA 
,POSIC1Q~; y LA vE .. OCI:)AO '1!::L [STI~ULO QUE SE PRE­
SENTA. ~EN¿RA COM) SALIDA HATR]CES DE AMPlITUDE~~ 
D~ TI[~PCS INICIA~ES y fINALES DE Das ESTIMUlas-­
QUE ~5T=N PRESEN1:S E~ EL CAMPO HE~¿PTJ~G DE UNA­
SUPE~f!Cl[ TECl.U DE:J POR '3 -CCLUMNASt:: ESTE PRC""" 
G~AM\ fllt ::::r:SJí.RRLL.\DS POR f. CERIJ,HHt:SCl98! l. 

i39-0 
C!= :> 
G'4 =1 
G 6=0 
G7=íJ 
'1:=0 
y 8=0 

,-
f\r.A~Ernos 

E~TRA~A Y ~:RJFICACION DE DATOS 

o GR~DuS" 
45 GRADOS" 
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_____ ' __ 0' __ -

T.:.~-=LtA UN ' 
T~. eLe: A u N 3 
ECLEA UN ~. 
Tt>:LEA uN ) 
Er:Lt"f\. UN :J 

H:.cLEA UN ! 

~ Q IJ 1 1} A l t A 
EOIJl VAlt: A 
[QUJ VALt: A 
:t)UlI/Al~ A 
['J!]J VALE ~. 
ralll '¡,\LE A 

90 
~35 
180 
22'3 
270 
315 

GRAtOS" 
GRADOS" 
GRADOS" 
GRA~OS" 
G~,~DQS n 

GR.~Dasn 

CALCUlO ~E LAS MATRICES DE 
A !1P LI TUOE S 



;.3 (O 
! 3J O 
d"O 
1 3:!O 
!340 
U ~O 
lHO 
13 jO 
~ 3 to 
1350 
t II (O 
14 30 
i 4 ¿ () 
1410 
! 440 
14~O 
14 EO 
14jO 
14 l8 
14 5 
15(0 
! 5 la 
1520 
lS~'') 
!54Q 
15~O 
15 (t) 
15 j () 
~5tO 
: 5 ~o 
¡6(0 
!~!O 
~·')¿U 
¡G30 
!El4a 
ló~O 
1 ó ! 'J 
!670 
l<::dO 
15~O 
il[(0 
li 10 
17'D· 
~ j' !O 
~?' l¡ O 
1"~1) 
17 fO 
l UO 
i .. lO 
17 50 • e (O 
! 5 ! o 
~ '3 Z y 
lJ~O 
~9"O 
la ~D 
13 é o 
:<3"10 
la t o 
1 5 ~\I 
19 [J 
11 JO 
1 '} ,O 
1.920 
! 9 l:) 
19 ~O 

101 

CA~CUL~ DEL EfEC1J JE LA VEL8CICAb ............ 

.. -" 

'1~FllS10~ DE LGS OAT8S DE ESTIMUlDS 
--------



RE~ 
R.EM 
~U-: 
?:M 
Ir :S EJ 1 TH~N 5478 
1 F' GS E~'l 2 ThEN 375 
LET 82:'1)" 5 
LE T e'4:: ~ 2 q I Y 5 
if 17 GT n lHCN ::3/" 
l (' TI a:5:: y 5" Y 2" í 
fOf( J::'f5 la -9 
rOR I=Y4 ro Y4tY!-1 
tET T1(J ,J) =22 

:LET r2n .. J)~n4 
~¡::):T 1 
lr J Lf o") THEN ~340 
LZT 8~::32+1/'l'5 
LET B4::9l¡+1/'l6 
NEXT J 
GfJ Te 3470 
Ir Y7 G T ! THEN 2550 
LC::T I=Y4 
LE1 33='1'5 
LEJ B6=dS+f3-! 
fCf; J=f!5 lO El) 
L ( T 'f H 1 ~ J) :::;:: 2 
u:r T2lI,J)=!::4 
NEXT J 
LEr 1=1-1 
IF T LT 1 fPEN 3~71 
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C~LCUlO CE ~AS ~ATRICE5 CE T1EMPOS 
PII e ¡ A l._ S Y Fl NA LE S 

IF I GE y/.¡-YZ*l fH'LN 24} o 
lEf 82=J2tl/Y6 u:r 34 =í3~"l/Yó 
LEY 65=35+1 
LET B6=3 ó +l 
IF 86 LE 8 ThEN ~410 
Lt:T36=~ 
GC Te 2!.10 
If 17 Gl 2' TH¿N 2576 
Lí::T 1='1'4 .. '1" ..... 
ro R J = '( '5 TJy 5 + Y ~ - !­
LET T1CI,J)=E2 
LET TZ(I .. J)=~4 
;H:X T .J 
LET 1=1-1 



25,,0 
2&l8 
26 t 
26·~O 
26fO 
26iO 
26 f(> 
2650 
2. 7 (1) 
2710 
e 7" f) 
27 '10 
27 l¡O 
2.7 !O 
27,(0' 
zno 
2. 7iO 
27 SO 
28(0 
2610 
26.20 
28~O 
2¡HO 
2350 
ZSfO 
2810 
2a tO 
2850 
29'(0 
2910 
29¿O 
29 !O 
29~O 
2?!O 
29f8 
297 
29.fO 
2950 
JO -CO 
51) 10 
3020 
30 !O 3epo 
30 ~o 
30 f.O 
jD Jf}, 
30 ¿o 
30 SO 
31(0 
3110 
31~O 
3! ~o 
31 ~í) 
31 :0 
3!r;o 
3l}O 
31 lO 
.5l SO 
12(0 
.)~ 10 
32¿O 
32 ~O 
32 loO 
3~~O 
.52 t. f) 
32 JO 

-' -- -

Ir ~ LT ) rH~~ 3470 
Ir 1 GE Y4 l¡;C.'I 2SS0 
LET ~Z::~)2H IYú 
LET 34=34H /YS 
GO 10 2'570 
¡f Y7 GT 3 THEN 28~~ 
i..ET l=yt..iY'!-l 
LE T :3 5= '{ 5 +t 2-! 
LET 86=15t'( 3-1 
fOR ,';=8'> T::1 26 
L f."j H. ( 1 ~ J) :: E 2 
LET T 20,. J) =84 
tJEXT J' 
LET l:;J .. , 
IF 1 ii ! rHEN 3470 
If 1 GE Y4 lHEN 2790 
LET 82::.:)2"1/Y$ 
LEr 84=1)4.!/Y6 
U:T 85=)5-1 
Leí & 5.:J ó-l 
1 r 25 G¿ 1 T HE!': al 'J 
LE! S5=1 
GO TO 271f)·r 
If Y7 GT 4 lHF~ 2970 
LEY j=Y5',. 'f~ - : 
fOR 1=l'4 LJ Y4t'(i-l 
l E 1 ¡"H 1 # J} = [; 2 
U:'TT2( 1 .J) =;;4 
NEXf I 
lS·:¡ J=J-l 
1.F J L T l r Hi?1 3 (.70 
,IF J GE VS T¡.¡E:N 1950 
L::I tl2=62'¡/YG 

I l:~J B4=34 fo L IY6 
GO Ti) 2970 
Ir y] G T S TI-~:N 3150 
L~T I=Y4-Y~.1 
Ld 05='(5+( 2-! 
LE! S6=15+'f3-1 
fOR J=!35 T) .Eú 
LE', T 1 (I.J) = f.Z 
LE! T2U ... J) =~4 
NEXT J 
LEl l=hJ, 
1 r 1 ~ J B r H E ~I ) 1t r (¡ 
1 r 1 L E Y 4 T h [~.¡ lO S!) 
LET 1)2=)2+1 IY~ 
tET 84 ='3!t'+! nó 
LE T '35=35-1 
LEí &6=Jó-~ 
1 F ;3:; c·:: 1 T H:: ~ JO 1 J 
LEJ 35=1 
liD TU .HJlD 
1 F YI G T 6 T H:::- ;~ J 2 é ¡) 
FOR 1 ='(4 TJ ~ 
rOí< J=Y5 TJ 'r~ t y :-1 
LEl fH! .. J) :.:...;2 
Lt:r T2(I .. J)=B4 
H[XT J 
lf 1 lT '(4. Y2-1 fHé.'N 3230 u:r J2=)2+~/Hi 
LET 34=34+1/Y6 
N [XT 1 
CO TiJ 341:.1 
lET 1=Y4 
LET B5=Y5 
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32,0 
32 so 
33(0 
:n 10 
3320 
33~O 
33 (O 
33~O 
33 t O 
331fJ 
.S3W 
.S3 SO 
34 {O 
34 10 
34 ~O 
34 ~O 
341;0 
34~() 
34 fa 
3410 
:lIdO 
34 Sí) 
35\0 
3510 
35 ¿o 
3510 
35 ~O 
35:0 
35 EO 
35.íO 
35 lO 
35~1.) 
56(\) 
~Ó.lO 
3&;:0 
36~0 
3é 40 
j6~O 
36¡::O 
36jO 
.56 tO 
36S0 
37 (O 
37 10 
3720 
37 ~O 
37 LO 
37 !{) 
37fO 
37 iO 
37 fO 
3750 
3i3{O 
3alO 
38~O 
38 :!O 
3a l O 
38 ~(). 
3-3EO 
3871) 
3~lO 
39~O 
39(0 
.!í910 
39 ;:0 
3)::0 

L[T GS=15+l' ~-Á 
fOR J=85 TJ tFJ 
LET Tl{I,J) :::.e2 
LET T2{J.J)=I:4 
IÚ.XTJ 
·LET I=1+1 
1 F 1 G T 8 r H l ~J 3 47 o 
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1.F 1 LE .. Y4l-'Y2-~ H~~ 33TO 
LEl 82=J2 ~l/'(S 
LET 34=34+1/yS 
LCf 85:::.1:;+l 
LEl' S6=3 ó t ! 
1 F .3 6 LE 8 T H [ f\¡ 3 2 9(1 
LE 'jj!j =3 
GO TO 3~ 9,') 
RE H 
nEM 
Rr: ~ 
REM 
FO K 1::: 1 T.] ;el 

RE Ji, F OH J =~ 'j' D 3 

14PRES!ON DE LAS MATR1CES ~E 
lré:.¡·lPJS lN.ICl ~L~S '( FINALES 

\·mITE Ñ! USH.J 2~50·Tl(l.~)H:CI .. 2)iTHJ.3);Tl(I,4); 
f4 R j TE 'Ñ 1 U.'i!~. G 2 151} " T 1 (1 , S ); T 1 ( r • ó ') ; T 1 ( 1'17 ); T 1 (!:> 8 ) 

- R~t< Nr;:XT 'J 
i'~¿'( 1 1 " 
FOR 1=1 T~ ~ 
:~EI1 H1R J=t i:J q 

"HJTE Ñ~ U3II\13 ~!50.T2(! .. ~);f2(I,,2)i1'2(J·,3);T2{1~4); 
HRIT.r.: Ñl Ij:) l/-¡G Z15ü,T2<I,S);T2<T"S) iT2( I,7);T2C·,,3) 

1< 0\ :'1 ~Xj J 
NEX T ¡ 
,1 f ;J ~ G T 1) l H;:::~. B 9'0 
1 F V7 G T ') ! i-i e ~;5? (/) 

/ LET J9::!. 
l E T y! = UiT ( IJ ! + C' • ') ) 
L [1' Y ~::: 1 t~ T e v 2 + ~ • 'j ) 
LEi 'f.4=13 
lE T Y5= \! 4 
u:r Y6-='JS 
LET Y7=;JS 
fJR 1:1 ro :1 

fOH J::l ro e 
L c: l '1' te 1 ,.J) = 9 ! 
L&I T2(J.JJ"99 
N,_ X T J 
NE>;l I 
GG H 22030 
u:r G4=5 
1 F el G T G'. 1 H~ N 3890 
rOl< 1=1 T:J e 
REM ,OH J:::l TO 
IoiRl n: ;;1 Ij) r NG 
n:UTZ Ñ~ U5IT'i.:J 
RUl IEXT J 
NEXT 1 

·LtT C~=Cl+~ 
(jO 10 37&0 
~Oj 
RE t'. 
REM 
rtE ~ 
I~fn H 
PRPIT 
PpRRJ tri •. 1 :'< I 
PRINT 

'=l 

2 .. 5 O. 99; ) ') ; <) '} j 99 : 
~ !50·99iJ9;')"]j <)9 

""" 
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,. 

~~ ~ ._-----_. 
39 ~O 
39 "O 
:S9tO 
39E.l 
39f.2 
HU 
39(4 
39E5 
39 tt, 
39fT 
39E3 
39 t 9 
39.iO 
5911 
39¿O 
39~0 
4!HO 
4010 
40 ¿.) 
40 ~D 
40 ~O 
40 :0 
40 tO 
4(1.70 
itO (O 
40 ~O 
41(0 
~110 
4 ! ~\) 
41 ::0 
H·(Q 
41~O 
41 (1) 
4110 
4! el 
41 ~o 
42.(0 
42 )0 
42,,0 
s.?:O 
42 H) 
4 2 ~o 
42W 
42 iO 
42 to 
42S0 
42 Sl 
42 ~2 
1;253 
4254 
43(0 
43 la 

1 NPUl ¡:;') # 7l 
1 F Z e L T 1) T 11 E N 4 27 í) 
1f 78 GT 1 THOl 4270 
;-(t ~ 
r1'c. :-. *...... 5t-_ECTOR C~ SI rl.:LACION DE LA 

I<U. ::>:::L ',:lHU(I':TUM ~Lt" 
/-{EM 
PRI H 
PiUNT 
PRINT 
1 NPur 
IF D9 
lF 09 

Ñ') .. "~UER;;: SI~1ULJ.l LA lESJO··) 0í:.L PRETECTU~ 
Ñ'J" "f E e U:: o· r. t r-. _ [S J ON ~ e 1- '} J N L E S 1 ::HI" 
Ñl,," " 
¡;;) , Q) 
Lf ') HIL..¡ 429;' 
eT 1 TH:N .. 291 
i:a u) II\G 215{~l'O .. B I'D9 
45;!,O 

"iun. 
GO Te 
P.E M 
HEM 
RE t! 

l~P~ESION DE LETREROS DE ERRcn 
PRINT ;:'0"" 
PRINf Ñ¡)," .. 
PRl HiH.l1' " 
GO T'J 310 
P R 1 N r Ñ;) ~ " 

R o 
a r~ANG) D~ v ALiJR::: s PEf{~ 1 TIDO ES Df: 

R a 
0"8 .. 

.""íU~lT ¡;..')~ .... 
?IU lIT ÑO ~ ., 
Gi.: TO 5:)~ 

~l RA~() C~ ~ALOR:~ PERMIT100 ES DE 0-8~ 

P P. 1 N T ¡;;i).," 
PRJ¡.:f ~.JI'" .. 
P I~ 1 N T ÑU ~ ., 
GO ¡CJ l~¡;¡ 
PRl lIT Ñ::>," 
PRPH 

/ ?Rlf\l 
~o TO 
PRl NT 
PR 1 NI 
PRl ~n ca Te 
PR 1 rn 
p Po] ~l 
P iU t\T 
PR 1 l.I1 
r.,a TJ 
r R 1 t\T 
PR 1 "11 
?H1NT 
PR11\1 
r>RHn 
í'nl tn 
Gi) r'J 
CO Tu 
::1\(; 

o 
vALD1[S 

C' 

5::JL o T[ eL EE SI Q NO'" 

ROO 

ZL vAlOS CE LA V~LJCICAD DEBE SE~ ",yeR 

E R o 
fUi~A DE RANGJ .. INICl~ JIRA VEZ El PROCESQ" 

E R R J R" 

rSCLE~ SOL) ~-?REIECrUMl' o l-TECTUM~ 
t: R R :J R" 

r :: e u: [' s (L o O -e o N L ~!:i 1 a tü o 1 - S I N L E ~ ! e w· 



APENDICE e 

• LISTADO DEL PROGRAMA QUE SIMULA LA INTERACCION RErINA-TECTUM-PRb~CTUM. 

?p~A~ErROS 

,CCIO!CIG:r:S INJCHL;:S ***** 



Ó{O fOR J-=~ f:J ;J 

&10 LET G(l.j)=~ 
6¿O Ln L<l .. J)='J 
6'0 LE', /(I.,.J)=Q 
610 LET ~(l .. J)=O 
6~O LO 5('<. ';.)::') 
6tO LE' T3tr.J)=0 
610 LO E2(i,J)::f;" 
6fO N~)(T J 
6 .s J N( X T ! 7(8 fOR 1=: ro :2 
1 J' f O R J = 1 T Q ! 2 
¡Lo'') LtT E5(I,J) =J 
11t) NEXT J 
7~O NEXT J 
7!C 
7tu 

.770 
7(0 
.7 ~f.) 
1.)(0 
8)0. 
8 d) 
a'!) 
8 t O 
3~O 
í.!tO 
970 
8W 
350 
9{O 
910 
9(0 
9~0 

~~8 
9 fO 
910 
9to 
9 so 

¡O(Ü 
1,) lO 
10 ¿o 
1 fl·':O 
1040 
10 ~o 
1 [) tO 
10 fO 
! o lO 
10. ~o 
H~g 
11 zO 
11 !0 
! 1 ~o 
11 ~o 
11 EO 
11. iO 
11 {O 
11 .0 
12(0 
12 la 
12i.tl 
).2~0 
~ 21t o 
12 ~O 

..... c>. 

'\07 

ES~~tlfICACIONES DE LA CORRIDA 

lf~ LOS DATOS CE L~S ESTIHUlC~ 

cC'~ ST~'n ES o;:: ': ~ 'p~UlAcrON 
foIA:;N!TIJOt::S m: LI\:) CELULAS 

J A ~ G LI o N A R r s n P!J!l jO 

Trp) TI! y IV 

,,*1lt 
A.* 

iIr*A'. 

T10MPDS IsrCI~li~ DE E5TIMULAC!CN 
o:: L P R 1 11: f R E S r I M U L ;) 

1]::'~P:JS fI'HLES 'JE ::SlHlUU\CICN 
'JEL PR¡HfR E:SrrMULO . 

Tl:~POS rI~ALES DEL SEGUNO~ ESTIMULO 

**-*** 
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INICHt(~ 

G[~ERA [L ESTACO DE ES1JHULACION 
CANGlr~~AR(S rIPD 11 

11 ... '" .. * 



18~O 
18(0 
1:1.10 
18 (O 
! 8 SO 
19(:0 
.l9~O 
!9~O 
19~O 
19 lO 
!9!O 
19 to 
1910 
19 fO 
! 958 20 ( 
2010 
2020 
2010 
20 ~O 
2(L:0 
20 to 
¿tJ JO 
20 lO 
20 SO 
21(0 
l1.10 
21,0 
21 !Q 
21 ~O 
21~O 
21tO 
21.10 
2!E O 
21 ~O 
22t~ 
22 P 
22,,0 
22Za 
2240 

~~iB 
22 íO 
22 ~O 
2?SO 
23tO 
2') 10 
23¿o 
232Ó 
2 3-~O 
23~O 
ZJto 
2310 
23¿O 
2 3 ,~O 
24 (ú 
2 l¡ 'O 
24 :0 
24 ~O 
24 J;O 
24 ~O 
24':0 
2410 
24 lO 
2450 
25 (O 

fII" 1> iI'. ., *. .. "., 

..... 
••• 
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MATRIZ DE ESTIM~lAClaN 
G~NGLIONA~ES TJ?O IJl 

PAR A CL r ECTUM 

~'TqI2 DE [STIMULACION 
~AI\,..iLlDNld1~S IIPO I!i 

PA~A EL PRETECTUM . 

GE'Ji.RA:::L ::STACC D~ :::STI:-4ULACJa~ 
,A:'IGL!rJNAri(S TIPO 1'11 

...... 



2510 
25,0 
25~0 
251¡Q 
2550 
25tO 
25;0 
2.5tO 
25~O 
26(0 
?66 f.R ¿ !v 
26~O 
2SI¡0 
26'~O 
26 H) 
25jO 
~6tO 
2650 
2.1 (O 
27 ·'0 
27 :0 
27~O 
271,0 
27 ~O 

~~ ~g 
27 H5 
2. 7.S0 
28(0 
28)0 
2a,0 
2830 
2!3 l.O 
28~O 
28tO 
2810 
28EO 
2350 
29(0 
2910 
2920 
29~O 
29 10 
29!O 
2'1tO 
2978 29t 
¿J~O 
30 la 
3010 
31l ,O 
30 ~o .so lO 
3tl ;0 
30 fO 
3070 
3Q tO 
3050 
3! (1) 
31 (] 
31 ~o 
.5! le 
31 (O 
31 ~o 
3:! f1) 
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MArRIZ DE [STl~ULACION 
e \ N G L TU N A Rt. s n POI ti 

P~RA EL T~CTUM 

NOtHAlIIACIG~ ~i LA MATRIZ DE 
[~rJ~ULACIQ~ CE LAS CELULAS 
G~NGL!JNAR~S Y1PO Ir y 111 



.)1 10 
51 fO 
:)! ~ O 
.52 (O 
3210 
32 ¿O 
)2.:!O 
32 ~O 
52 ~8 
52 E 
32 iD 
~2(O 
52 SO 
BCD 
33.10 
33.20 
n~o 
B~O 

~~'~8 
33 h) 
33EO 
H~O 
31,(0 
34 lO 
34 "O 
34.30 
341,O 
$4 ~O 
~ldO 
3410 
34 to 
34 ~tJ 
35 lO 
35 JO 
35,0 
35 ~O 
35 ~O 
55: \) 
35 EO 
55iQ 
35 W 
,3:; 50 
3&{O 
3610 
35 ;;0 
H);J 
3& "O 
5&!:) 
35~O 
36 ,o 
3ólO 
11(8 
37.lU 
Jl (. O 
.)7 .!Q 
!.l ~D 
37 :0 
37 t-J 
37iC 
37 to 
3750 
jau" 
38'5 
3B 10 

,. 
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B ,1) 
38!0 
3B ItO 
38~O 
3atO 
3918 38 { 
33 ~o 
39 (O 
3910 
3920 
39 ':0 
39 ~o 
39~O 
~9 E,O 
394'0 
39(0 
3950 
40(0 
40 ];) 
40~D 
40 '0 
ÁiQ 1 Q 
4C\~O 
t¡O f O 
407') 
/ti;, f () 
4050 
41(0 
4110 
41,0 
41 ~o 
41 tI) 
4 i !fJ 
41 tO 
41io 
41 Ui 
41 SO 
42 ~Q 
42 -8 
4 ? --, 
42 ~ í) 
4240 
42~0 
42fO 
4210 
42 t O 
42~O 
43(0 
43 !8 43., 
43~O 
43t¡f} 
43';0 
43EO 
.. 3 ~ 1) 
45 lO 
43 i5 
43~') 
44(0 
4410 
442 (J 
4 !t ':0 
44~O 
44 ~o 
41. lO 

'-' 
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\ 

EC'JACIO~ES AuxIlrA~ES DE L~S 
CElULAS PJRA~IJAlES 

•• * 
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RE" 
aEM •• 'h. ECJ~CrONES AUX1LTARES OEl ••• t. 
OEH .~. PRET::rUM r ~t* 
R(M 
LEl F5=') 
FOR I=! TO M 
rOR J=l lO "5 
L(T f5=F5t~1{I,Ji 
u¡-:'I. T J 
~~E X T T 
;( E:-i 
R~~ •• *t* ~CJ~CI0NES D~ FLUJQ .*~*. 
RE/'! 
tOR 1-1 TJ a 
fOR J:::l ro s 
LU- (j1J(I.j) ={-K: *G(J,..J) .. G2( l. J )+GH J·J),..u?(;. J)-~:~!'rT3{1.,J»)/G! 
LE T L 6 (! , J) :: (-!... ( 1, J) t :.; <I , J ) tU 2 (I., J) ., L 4 ( I, J ) + l ') (1, J )- 'tí 1 .1 3 e J , J ) ) / II 
LE T ? 6 U ,. J) :: l - ~ ( 1 , J) 't 'rI2 ~ T 9 ( ! .. J) ... In Ir (J 6{ !, J » "'1' 5 ( 1 ~ .: H U 2 (I • ,;) Al? ) I P 1 
L El Nó ( 1 d ) :: ( .. K 2 Jr N ( J .. j l" j.¡ 4 t< T 3 (l • J) ·H45 * ( T 6 ( 1 •. J )+ N H J • ..1 ) ) ) J N ;. 
LE T S ó ( 1 ,. J) = ( - 'j ( 1, J) ~ e ( i ... J ) -w r • r B ( 1 , J ). v Z ( I , J ) t S 3 ( ! , J ) ) J S 1 

1 tf T5(i,J)-=Zl*(F4*UI.dI,J)+QZ*UHi ... J)t f7-E·?(!,J» 
,'.J~X J 
N~xl I 
HE~ 
REM ..... - ECJAC!ON€S C[ NivEL _ •••• 
:+!:: ~ 
rOH l=:! <T03 
f o ji J =1 T Q :1 

LE '1' .:¡ ( l. J) ,: ': l 1 • J J + o ""1..; 6 ( i'. J ) 
Le: 1, L ( 1 " j ):: L ~ 1 • .J "} + O" L [) (j' ~ J ) 
l S'T P ( 1, J ) = F ( T, J :. o * P 6 (1 , J J 
LO N(1 .. J)=~j(1~JHD"l\6<I,J) 
.L~:T S({.J)= se;, J HOA- 56U',J) 
'LEI i2(I,J) =E2(r,J)+D"l:>(!~j) 
~¡:- x T .J 
¡~t: x T I 
K [,1 
~E~ ••• ~* ~IiPUEsrA JELAS NEURONAS EN EL .* .. _ .. 
REH *.. TIEMPO A~TUpL •• * 
RE ti 
rOR }:::1 ro ~ 
rOA ..;=1 fQ : 
L f. 'í ! 3 { 1 p J) = F 5'" -:;" I ( J. J ) 
lr Le!,J) ~¿ i..,- li¡;:~: 49;0 
L[f '{ólI,j) =t.l-
!,jO Te I.¡j40 
LET T6U .. J) =!,.ü 
Ir P(I . .J) :;~ P2 lHEN 4930 
lEr 171I .. J)=?(¡'.n 
u:r ~:!(l.J)=O 
GO T (' 5,:) ')0 
LET 'r7(I,J)=!O.O 
LET [le! JJ=P(J.Jl 
IF !\(T,.J5 ::;[ N2 p-U1500 
Ln T3(l .. J) =0.0 
GD TO 5') 4{) 
LEi TJeI.J)=hCJ.J) 
If se! .. » :JE S¿ 1 HC'I SOro 
l...h T J9p,J) =u.(¡ 
\Ju T ....... )30 
!..El T9(I.J) =!.0 
l F r:2 (J , J) G ~ 3. ¡- 1 H E N :; O 55 

LET T4(1,J}:.:.F7 
Ge -1 O ') Q ar. 
LE: T T4 (I,J )=[2 (1, J), 
N[ XT J 



-:0 s O 
'j II O 
SilO 
'J!20 
J 1 ~O 
)1 ~G 
') 1 ~ 1) 
5,'!t O 
';1 lO 
j1 fO 
5!SO 
52,(0 
5210 
S2~O 
')2 ~O 
52-1¡O 
52 ~O 
52 (O 
:>2,10 
52 fO 
:.2 ~O 
53(0 
5310 
')5¿O 
55:0 
j3~O 
53;0 
5Hi) 
'53 iO 
::'HO 
') 3 SO 
:>4 (O 
:5410 
5:' ,O 
~4'O 
:>4 lO 
'J4 ~(J 
54(0 
?4 ~8' ) 4 t • 
54 SO 
55 (O 
5510 
5520 
S5 ~O 
55 ItO 
)5~fl 
55tO 
557Q 
55 él) 
55~O 
56(0 
SEdO 
56,0 
55~0 
5óltO 
'jó ~O 
55tO 
56,70 
~f>tO 
'jEdil 
57(0 
57 ~8 51, 
5 7 ~O 
j740 

114 

REiULTAOQS CE LA SlMULACION ••••• 
E~:AeE?AnO y CONOICIONES INICIALES ***~* 

u:: ~L S ELECTO.'l CE RESUL T ADOS 

rMPRES ION DE L~SSESt:NTA y CIJR1RO CCLUtJ,NAS" 

P R E T E e T U ¡.t" 

T 1:" C T U }-f" 

T pe 12 T?C'!3 lPC!4 l'PC15 TPC'!6 .... 

Ti-'C 4 3 • TPC44 TPC45 rpC4b". 

T:>C 32 T?C'33 iPC84 T?C9S 

TPC 21 1 pe 31 lPC 41 TreSl 

1 pe 14 TPC4lt T?C54 TPC64"p 

T;->C 28 T?C 48 T?C58 TPC(¡S"p 

T pe 22 1 ?C33 TPC44 T? CS5 T?C&ó .... 

T?C 27 TPe 36 T?C45 T?CSii TPC63"i' 



PRINi 
PRI H 
(JI) lO 
¡ f 51 
P!U I\T 
flR 1 iH 
fAJ"T 
P21 NT 
G O T!: 
PRINl 
uD TJ 
k[ l" 
REM 
H ~ '\J t. ,. 

......... 
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¡-pe 21 

. J R 

TPC :ó TPC46 TP1:55 

f A T A , .. ... 
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