1. Caminos visuales paralelos

Los estudios fisiologicos realizados con macacos muestran que la sefal
visual es procesada fundamentalmente por dos caminos visuales paralelos, que
llevan la sefial desde la retina, pasando por el ndcleo geniculado lateral (NGL),
hasta coértex visual primario. El primer camino se origina en las células
ganglionares de respuesta sostenida con campos receptivos que presentan
oponencia cromatica, mientras que el segundo camino retinocortical se origina en
las células ganglionares de respuesta transitoria con nula o poca oponencia
cromética. Estos caminos son denominados genéricamente como caminos
parvocelular y magnocelular, respectivamente, atendiendo a qué substratos del
NGL proyectan sus axones. Aquellas que proyectan a los substratos dorsales
(formados por células de gran tamafio) se denominan magnocelulares, mientras
gue las que se proyectan sobre los ventrales se denominan parvocelulares
(atendiendo al pequefio tamafio de las células de este substrato).
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Figura 1 Esquema anatomico de los caminos visuales paralelos.



2. Caracteristicas de los caminos visuales paralelos

Los primeros estudios fisiolégicos que intentan caracterizar de forma
sistematica los diferentes tipos de células que toman parte en el proceso visual en
los mamiferos se realizaron preferentemente con gatos. A partir de los estudios
preliminares de Kuffler (1953) sobre células ganglionares del gato, se comenzé un
exhaustivo estudio de los diferentes tipos de células existentes en cada una de las
etapas del proceso visual. Sin embargo, es a partir de los trabajos de Enroth-
Cugell y Robson (1966) que se establece una division clara entre tipos de células,
atendiendo a las propiedades de sumacion espacial de las células. Estos autores
distinguieron dos tipos de células: Tipo X (con sumacién espacial lineal) y tipo Y
(con sumaciéon espacial no lineal). Este descubrimiento establece un punto y
aparte dentro de la investigacion fisiol6gica del sistema visual por dos razones
fundamentales: ser el primero que por primera vez establece la existencia de
sistemas paralelos dentro del sistema visual y, por otra parte, ser el trabajo que
demostro la utilidad y potencia de la teoria de sistemas aplicada a la fisiologia del
sistema visual. Posteriores trabajos corroboraron la division propuesta por Enroth-
Cugell y Robson y ampliaron la lista de diferencias entre ambos tipos de células.
La posibilidad de relacionar las caracteristicas de las células X e Y con las
experiencias psicofisicas se vio alentada por los estudios sobre las caracteristicas
temporales de las respuestas de estas células, encontrandose respuestas de tipo
sostenido y transitorio que podian identificarse con las propiedades de los canales
psicofisicos (Cleland et al, 1971; Cleland et al, 1973;). Sin embargo, la
correspondencia entre la diferenciacion sostenido/transitorio no se correspondia
estrictamente con la clasificaciéon X/Y, dado que el grado de transitoriedad de la
respuesta de una célula puede variar segun su estado; posteriores trabajos
demostraron la dependencia del tipo de respuesta con el nivel de adaptacion
luminosa, encontrandose respuestas tanto mas transitorias en tanto en cuanto las
células estuviesen mas adaptadas, debido a que cuanto mayor sea el campo
receptivo, mas rapidamente se adaptaran a una misma iluminacion (Enroth-Cugell
y Shapley, 1973,).



La evidencia de una separacion de funcionalidades en el nivel fisiolégico del
sistema visual promovio la busqueda de equivalentes en sistemas visuales mas
similares al humano. La eleccion evidente por parte de los fisidlogos fue el estudio
de las caracteristicas fisioloégicas del sistema visual de los primates. Sus
capacidades visuales son muy similares a las humanas (DeValois et al, 1974) y su
retina dispone de tres conos con sensibilidades espectrales practicamente

coincidentes a las humanas.

Los primeros estudios llevados a cabo con primates fueron realizados a
cabo por Wiesel y Hubel (1966) sobre células del nucleo geniculado lateral, pero
fueron los trabajos de Gouras (1968,1969) los que establecieron la existencia de
una division funcional ya desde las células ganglionares de la retina. La
clasificacion propuesta por Gouras en células ganglionares tonicas y fasicas,
dependiendo de la respuesta temporal de las células, fue ampliada por los trabajos
de DeMonasterio (1975 a,b), DeMonasterio y Gouras (1975) y Schiller y Malpelli
(1977), que se centraron en las sensibilidades espectrales y espaciales de las
células ganglionares. Asi, DeMonasterio y Gouras (1975) encontraron células con
oponencia cromatica que se correspondian con las céulas tonicas propuestas por
Gouras, mientras que las células cuya sensibilidad espectral era de banda ancha
se correspondian con las fasicas. En la retina del mono, la clasificacion propuesta
por Kaplan y Shapley (1986) en células P y M no se corresponde estrictamente
con la realizada en la retina del gato (X e Y), ya que si bien las células que se
proyectan en el camino parvocelular (células P) evidencian una sumacion espacial
lineal (Shapley et al, 1981; Blakemore y Vital-Durand, 1981; Kaplan y Shapley,
1982; Kaplan y Shapley, 1986), las células que se proyectan sobre el substrato
magnocelular (células M) pueden clasificarse en X-like (aproximadamente el 75%)
e Y-like (el 25%) tanto en la retina como en el NGL (Blakemore y Vital-Durand,
1981, Marrocco et al, 1982; Derrington y Lennie, 1984; Sherman et al, 1984).

La tabla 1. intenta resumir brevemente las diferentes clasificaciones de las
células de los caminos visuales paralelos, realizadas por los diferentes autores

citados, segun la caracteristica a la que atendian para su division.



Autor

Clasificacién Especie Localizacion Caracteristica

Enroth.Cugelly XeY Gato Retina Linealidad

Robson (1966)

Wiesel y Hubel Tipo I, Iy 1l Mono Mono Estructura del campo

(1966) receptivo

Cleland et al Transitorias y Gato Tipo de respuesta

(1971) sostenidas temporal

Gouras (1968) Féasica y tonicas Mono Tipo de respuesta
temporal

Shapley et al X-like e Y-like Mono NGL Linealidad

(1981)y

Blakemore y Vital-

Durand (1981)

Kaplany Shapley MyP Mono NGL Proyeccion a LGN

(1986)

Tabla 1. Clasificacion de las células de los caminos visuales paralelos segln
diferentes autores.

En la tabla 2 se resumen brevemente las caracteristicas de las células

ganglionares de los caminos P y M, indicando las referencias donde se han

estudiado.
Parvo Magnocelular
celular
X-like X-like Ydike
Sensibilidad -
espectral Oponencia No No
espectral  oponencia  oponencia
Respuesta a Baja Alta Alta
contrastes
Dimensién Pequefia Grande Grande
del campo
receptivo
Tipo de Sostenida Transitoria
respuesta
temporal
Tiempo de Grande Corto
reaccion

Tabla 2. Caracteristicas de las células X-like e Y-like de los caminos magno y

parvocelular en la retina del mono.



En el nucleo geniculado lateral (NGL), donde se reciben las sefales de la
retina para ser reenviadas al coértex visual, la divisibn en caminos paralelos se
mantiene, asi como la clasificacion en células X-like e Y-like, con propiedades
similares a las encontradas en las células ganglionares de la retina del mismo
nombre. Las células camino parvocelular en el mono tienen campos receptivos
pequefios que se traducen en altas resoluciones espaciales (Derrington y Lennie,
1984; Norton et al, 1988), mientras que las células magnocelulares tienen campos
receptivos mayores (aunque de diferente tamafio segun sean X-like o Y-like) que,
consecuentemente, dan lugar a resoluciones espaciales inferiores (Wiesel y
Hubel, 1966; Enroth-Cugell y Robson, 1966).

La sensibilidad al contraste de las células P es baja, si bien la frecuencia
espacial de corte es mas alta que en las células M; por contra, las células M
tienen una alta sensibilidad al contraste para frecuencias espaciales bajas y
medias(Norton et al, 1988: Derrington y Lennie 1984; Irvin et al, 1986; Hicks et al,
1983). Cuando las determinacion de la funcion de sensibilidad al contraste se
realiza con estimulos modulados temporalmente, las células del camino
parvocelular presentan una mayor sensibilidad a estimulos de baja frecuencia
temporal (sobre los 10 Hz), mientras que las células magnocelulares son mas
sensibles a altas frecuencias temporales (del orden de 20 Hz) (Derrington y
Lennie, 1984).

Los tiempos de respuesta de las células del NGL difieren de las células
ganglionares de las que se derivan, siendo por lo general mas transitorias. Sin
embargo, es posible mantener una diferenciacion entre células de respuesta mas
lenta (sostenida) y mas rapida (transitoria), que se corresponderian con las
células del camino parvocelular o magnocelular respectivamente (Norton y
Casagrande, 1982; Sherman et al, 1976; Dreher et al, 1976).

En cuanto a las propiedades crométicas de las células del NGL, es
obligatorio referirse al completo estudio de Wiesel y Hubel (1966) que clasificaron
las células de los caminos paralelos en funcion de la estructura espacial y del

mapa de inputs del campo receptivo (ver tabla 2). DeValois et al (1966)



encontraron que las células del NGL se pueden clasificar en oponentes y no
oponentes segun su sensibilidad espectral. Una célula es no oponente cuando
responde con excitacion (o inhibicion) a todo el espectro, dando lugar a una curva
de sensibilidad de banda ancha (como la curva de sensibilidad espectral V). Por
otra parte, una célula es oponente cuando responde a una parte del espectro con
excitacion y con inhibicion a otra parte del espectro, pasando de una situacién a
otra en una cietra longitud de onda donde la respuesta de la célula seria nula
(punto neutro). Es importante recalcar que esta clasificacion no hace referencia
alguna a la estructura espacial del campo receptivo.

A partir del NGL, los caminos paralelos se proyectan sobre el cortex visual
primario (Area V1), de forma que las células magnocelulares se proyectan sobre el
substrato 4Ca, mientras que las células del camino parvocelular se proyectan
sobre el 4Cb[Livingstone y Hubel, 1988). A partir de aqui, se originan dos caminos
fundamentales de procesado. El primero, parte de los substratos 4A y 4C[ del
area V1 para proyectarse sobre los substratos 2 y 3 (Lund, 1983) y de ahi a las
laminas del area V2 y de ahi al area V4. El segundo camino se origina en los
substratos magnocelulares del NGL, que se proyectan al &rea MT directamente
desde los substratos 4Ca y 4B del cortex primario (Lund, 1983; Lund et al, 1975;

Tigges et al, 1981).

Camino Parvocelular Camino Magnocelular

Tipo | Tipo lI Tipo lll Tipo IV

Con oponencia cromética Sin oponencia croméatica

(oponentes de DeValois et al, 1966) (no oponentes de DeValois et
al, 1966)

Antagonismo centro- | Sin antagonismo | Antagonismo centro-periferia

periferia centro-periferia

Tabla 3. Caracteristicas de las células del NGL segun la clasificacion de Wiesel y Hubel (1966).



La figura 2. resume graficamente las diferentes proyecciones de los
caminos parvocelular y magnocelular desde las células ganglionares de la retina

hasta el cortex visual.

Areas visuales superiores

Cabrtex visyal primarks (V1)

Figura 2. Proyecciones de los caminos parvo y magnocelular desde la retina hasta el cortex. A partir de
Livingstone y Hibel, 1988



A partir de las caracteristicas fisioldégicas de las células de los caminos M y
P, surge una pregunta evidente: ¢podemos justificar las propiedades de los
canales psicofisicos haciendo uso de las caracteristicas fisiologicas de las células
gue los componen? La similitud entre los resultados psicofisicos obtenidos en
humanos y en primates sugiere la posibilidad de hacer uso de los datos
fisiol6gicos obtenidos en primates y aplicarlos a los datos de los que se dispone en

humanos (de los que, evidentemente, no se disponen datos fisioldgicos).

Podemos encontrar coincidencias cuando se estudia la sensibilidad a redes
cromaticas rojo-verde 0 con estimulos modulados temporalmente, tanto
puramente luminosos como puramente cromaticos. En este Ultimo caso se
observa una excelente concordancia entre las sensibilidades psicofisicas del canal
transitorio y del canal sostenido con las sensibilidades de las células fasicas y
tonicas al menos hasta frecuencias de 10 Hz para estimulos acromaticos y hasta 5
Hz para cromaticos.

El estudio de las funcionalidades especificas de cada camino en primates
se realiza mediante la lesién selectiva de uno u otro camino. En general, existe
cierta coincidencia en asignar las tareas de vision de formas, agudeza y vision del
color al camino parvocelular, mientras que la vision de movimientos seria la labor
fundamental del camino magnocelular (Lennie, 1980; Schillet et al, 1990; Merigan
y Eskin, 1986, Merigan et al, 1989). Sin embargo, en otras tareas resulta mas

dificil establecer una segregacion clara.

En general, podemos ampliar la definicion psicofisica de canales sostenido
y transitorio a canales CP (de parvocelular) y CM (de magnocelular). La
discriminacion cromatica seria mediada por el canal CP (Merigan, 1991; Schiller,
1990), mientras el procesado acromatico seria realizado por ambos canales
dependiendo de las caracteristicas espacio-temporales de los estimulos. El canal
CM seria responsable del procesado simultaneo de las altas frecuencias
temporales y las bajas frecuencias espaciales, mientras que el canal CP mediaria
los estimulos de baja frecuencia temporal y alta frecuencia espacial (Fig. 4.3), con

un importante solapamiento entre ambos mecanismos. Esta caracteristica viene a



reafirmar las tesis de Ingling y Martinez-Uriegas (1985) y Kelly (1983) que sugieren

gue el mecanismo CP procesa tanto la informacion cromatica como la acromatica.
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