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RESUMEN

Una característica de casi todos los sistemas biológicos es el procesamiento en paralelo o distribui-
do, el cual otorga al sistema una redundancia funcional que garantiza la permanencia de procesos
incluso en ausencia de porciones del sistema. En el sistema visual existen tres vías que simultánea-
mente se encargan de varios aspectos de la percepción. El procesamiento realizado por la rama
colicular de este sistema está muy relacionado con los sistemas de valoración emocional límbicos,
gracias a la vía colículo superior —núcleo suprageniculado— amígdala. En el presente trabajo se
evaluó el efecto de la inactivación del colículo superior en la formación de un condicionamiento
aversivo visual. Para esto ratas Wistar recibieron una microinyección intracolicular de lidocaína (1%)
durante la adquisición del condicionamiento. Los resultados obtenidos mostraron claramente que el
colículo superior no es una estructura indispensable para la formación de tal condicionamiento, lo
que sugiere que otros sistemas de relevo subcortical deben estar implicados. A partir de ello es
posible hipotetizar nuevas formas de aproximación al estudio de las características de redundancia
funcional en el sistema visual.
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INTRODUCCIÓN

La comprensión de los mecanismos neurobiológi-
cos responsables de las funciones cognoscitivas re-
quiere del amplio conocimiento de las regiones
implicadas, la organización anatómica, las caracte-
rísticas fisiológicas, la organización neuroquímica
y la relación funcional de entradas y salidas. De
esta forma ha sido posible comprender en cierta
profundidad la neurobiología subyacente a la me-
mor ia, el aprendizaje, algunos procesos
perceptuales y algunas funciones cognoscitivas.

En el campo de la memoria emocional, los cir-
cuitos responsables del condicionamiento aversivo
auditivo han sido extensamente descritos en la li-
teratura (Amorapanth, LeDoux & Nader, 2000;
LeDoux, 1993a, 2000, 2003; LeDoux, Cicchetti,
Xagoraris & Romanski, 1990; Romanski, Clugnet,
Bordi & LeDoux, 1993). Una de las estructuras
cruciales para el establecimiento del
condicionamiento aversivo en varias modalidades
sensoriales es la amígdala. De hecho, lesiones en la
amígdala impiden la adquisición de aprendizajes
aversivos (Antoniadis & McDonald, 2001; Barad,
Gean & Lutz, 2006; Buchel & Dolan, 2000; Chozick,
1986; Davis, 1993; Gallagher, Graham & Holland,
1990; Hernández, Powell & Gibbs, 1990; Hitchcock

& Davis, 1987; Kim, Rison & Fanselow, 1993;

Laurent, Marchand & Westbrook, 2008; LeDoux,
1993b, 2000; Maren, 2003; Pare, Quirk & Ledoux,
2004; Roozendaal, Koolhaas & Bohus, 1991;

Salazar & Baker, 1993; Seymour & Dolan, 2008).
Una de las características de los sistemas sen-

soriales es la organización en paralelo o distribui-

da (Balleine & Killcross, 2006; Crook et al., 2008;
Mizumori, Yeshenko, Gill & Davis, 2004; Percheron
& Filion, 1991; Ross, 1988; Simpson & Knight,

1993). La organización distribuida aumenta la ve-
locidad de procesamiento al permitir que simultá-
neamente diferentes regiones se encarguen de

diferentes aspectos de las entradas sensoriales.
Una condición neuropsicológica en la que re-

sulta particularmente evidente la disociación de

sistemas funcionales distribuidos, en relación a una
misma entrada sensorial, es la visión ciega
(blindsight), descrita inicialmente por Weiskrantz

en 1974. En esta condición, debida a la lesión de
las áreas corticales visuales primarias, el paciente
es capaz de mostrar habilidades reflejas visuales

relativamente bien conservadas incluyendo la na-
vegación espacial y el aprendizaje de tareas visua-
les (Cowey & Stoerig, 1991; Marshall & Halligan,

1988; Natsoulas, 1997; Rees, 2008; Weiskrantz,
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the main structure involved in the acquisition of this kind of associative learning suggesting the
contribution of other subcortical structures.
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1993; Weiskrantz, Warr ington, Sanders &
Marshall, 1974). Estas capacidades visuales re-
manentes son el resultado del procesamiento
subcortical y sólo es posible gracias a la organiza-
ción en paralelo del sistema visual. Condiciones
similares pueden ser encontradas para el sistema
auditivo. En éstas, a pesar de perderse el procesa-
miento discriminativo auditivo (por lesión de la
corteza auditiva primaria) permanecen reflejos de
orientación y reacciones de defensa ante sonidos
de elevada intensidad, mediados principalmente
por el colículo inferior (CI).

Dentro de las estructuras subcorticales respon-
sables de los reflejos visuales remanentes tras la
lesión de la corteza visual primaria, quizá sea el
colículo superior (CS) la más implicada. En ma-
míferos el CS está conformado por siete capas al-
ternas de sustancia blanca y gr is (Baba,
Sakakibara, Setsu & Terashima, 2007; May,
2006). Las capas superficiales del CS son los lu-
gares de llegada de aproximadamente un 10% de
las fibras provenientes de células ganglionares de
retina. Tradicionalmente se ha establecido que el
CS tiene a su cargo la realización de reflejos de
acomodación visual frente a estímulos visuales
mediante proyecciones hacia núcleos motores en
tronco. Existen asimismo evidencias de su com-
promiso en mecanismos relacionados con la an-
siedad, el miedo y la defensa (Brandao, Coimbra
& Borges, 1990; Coimbra & Brandao, 1993;
Zanoveli, Ferreira-Netto & Brandao, 2007). Recien-
temente se ha descrito también el papel del CS en
procesamientos sofisticados de la información vi-
sual (Girman & Lund, 2007; Ro & Rafal, 2006).
De hecho existe evidencia de que en humanos la
visión colicular es capaz de permitir discrimina-
ciones de tipo emocional, tales como predecir la
aparición de un choque eléctrico asociado a un
estímulo visual, en ausencia de conciencia de la
presencia de tal estímulo visual (Hamm & Weike,
2005; Hamm et al., 2003).

El CS posee conexiones con el cuerpo
geniculado lateral (CGL) talámico y el núcleo
pulvinar (NP). El NP envía proyecciones hacia las

áreas visuales secundarias occipitales y áreas de
asociación multimodal parietales y temporales.
Resulta de particular importancia que en primates
existe una vía que se proyecta desde el NP hasta la
amígdala (Burton & Jones, 1976; Jones & Burton,
1976). Una de las vías más importantes que par-
ten desde el CS se dir ige hacia el núcleo
suprageniculado (SG) (LeDoux, Ruggiero & Reis,
1985; Tanaka, Otani, Tokunaga & Sugita, 1985).
Si bien esta vía ha sido descrita desde tiempo
atrás, sólo recientemente su topografía completa
ha sido descrita por Linke y colaboradores, utili-
zando técnicas de marcación anterógrada y retró-
grada (Linke, 1999; Linke, Braune & Schwegler,
2000; Linke, De Lima, Schwegler & Pape, 1999).
En estos mismos trabajos se demostró que SG en-
vía proyecciones directamente hacia la amígdala,
con lo cual es factible suponer que esta vía de co-
municación CS - amígdala, vía SG sea la mayor
responsable por la formación del condicionamiento
aversivo ante estímulos visuales. Sin embargo, la
caracterización fisiológica, comportamental y
neuroquímica de esta vía aún no ha sido hecha
(Linke, 2006 comunicación personal).

De otro lado resulta particularmente interesan-
te que a pesar de ser bien conocida la organiza-
ción funcional de las porciones subcorticales del
sistema visual, haya habido relativamente pocos
intentos por crear modelos animales de visión cie-
ga (Carey, Goodale & Sprowl, 1990; Collins et al.,
2005; Cowey & Stoerig, 1995, 1997). Este traba-
jo es un primer paso hacia la construcción de un
modelo válido y confiable de visión ciega en roe-
dores en el cual se podrán investigar procesos re-
lacionados con la disociación de procesos visuales
corticales y subcorticales. Igualmente este trabajo
es un punto de partida en la caracterización fun-
cional de la vía CS - SG - amígdala en relación a la
valoración afectiva de estímulos aversivos.

De esta forma y con la finalidad de establecer
el papel del CS en el establecimiento del
condicionamiento aversivo visual, se evaluó la ad-
quisición de un condicionamiento aversivo visual
en ratas Wistar a las que se les inhibió temporal-
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mente el CS inmediatamente antes de la sesión de
adquisición.

MÉTODO

ANIMALES

Se utilizaron hembras de rata Wistar, obtenidas
del bioterio de la Universidad de los Andes pesan-
do 260±20 g. Las ratas fueron mantenidas en jau-
las individuales en un cuarto con temperatura
controlada (22°±2C), con ciclo luz/oscuridad 12:12
y con acceso libre a comida y agua.

CIRUGÍA

Los animales fueron anestesiados con una mezcla
de Ketamina (ROTEXMEDICA, 75 mg/kg) y
Xilacina (BAYER, 5 mg/kg) y colocados en un
marco estereotáxico (NARISHIGE). Lidocaína (2%
- ROPSOHN THERAPEUTICS) fue aplicada sub-
cutáneamente. La barra de los incisivos fue colo-
cada a 3.3 mm por debajo de la línea interaural
de forma que el cráneo quedara horizontal en la
relación Bregma – Lambda. Una cánula guía (9
mm) fue colocada en las coordenadas AP=2,3 mm;
ML=2,6 mm y DV=2,4 mm, tomando el punto
interaural como referencia (Paxinos & Watson,
1997). La cánula fue anclada y asegurada al crá-
neo por medio de dos tornillos de acero inoxida-
ble y cemento acrílico. La cánula fue sellada con
un hilo de acero inoxidable para impedir su obs-
trucción. Terminada la cirugía los animales reci-
bieron 600.000 IU de antibiótico intramuscular.

DROGAS

Los sujetos del grupo control recibieron una
microinfusión de solución salina (0,9%) en tanto
que los del grupo experimental recibieron la
microinfusión de l idocaína (ROPSOHN
THERAPEUTICS) al 1%, disuelta en solución sali-
na (0,9%).

APARATOS

Se utilizó una caja de condicionamiento aversivo
(T&C). La caja, de 60 x 60 x 60 cm, está equipada
con una rejilla de metal en el suelo, por la cual
puede circular una corriente eléctrica. En una de
las paredes existe una lámpara de 10W. El con-
junto es controlado a distancia por un computa-
dor. Como estímulo aversivo se utilizó una corriente
alterna de 0,2 mA con una duración de 500 ms.

PROCEDIMIENTO

Siete días después de la cirugía, los animales fue-
ron distribuidos aleatoriamente a uno de los gru-
pos: control o experimental. Cada sujeto recibió
la microinfusión intracolicular de la respectiva
sustancia, por medio de una aguja de
microinyección 0,5 mm mayor a la longitud de la
cánula guía. El volumen total aplicado fue de 0,5
µl aplicados a una velocidad de 1 µl por minuto.
Terminada la microinyección, la aguja se dejó du-
rante un minuto adicional para evitar el reflujo.
Terminado ese período, el animal era colocado en
la caja de condicionamiento aversivo y se daba
inicio a la sesión de entrenamiento de ocho minu-
tos. Durante el primer minuto se permitía la ex-
ploración libre para familiarización del animal con
el entorno. Durante los siguiente tres minutos, tres
presentaciones del estímulo condicionado (deste-
llo lumínico de 500 ms) seguidas por el estímulo
incondicionado (choque de 0,2 mA de 300 ms) fue-
ron realizadas a intervalos variables de ±60 segun-
dos. Terminada la sesión de entrenamiento los
animales retornaron a sus jaulas hábitat. Veinti-
cuatro horas después fue realizada la sesión de test
la cual consistió en tres presentaciones del estí-
mulo condicionado en ausencia del incondiciona-
do. Durante esta sesión fue registrado el tiempo
total de congelamiento, definido como la ausencia
de movimientos diferentes al de respirar y señales
como exoftalmos y piloerección. El registro fue rea-
lizado por el método de muestreo de tiempo a cada
dos segundos.
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HISTOLOGÍA

Terminada la sesión de test, las ratas fueron
perfundidas intracardiacamente con 200 ml de
solución salina (0,9%) seguida por 200 ml de so-
lución de formalina (10 %). Los cerebros fueron
extraídos y dejados durante al menos cuatro días
en solución de formalina (4%). Después de ese pe-
ríodo los cerebros fueron seccionados y la ubica-
ción de la cánula fue confirmada. Los animales
cuyas cánulas estuvieron en localizaciones diferen-
tes a la deseada fueron retirados del experimento.

ANÁLISIS ESTADÍSTICO

Los datos obtenidos para el congelamiento fueron
analizados utilizando la prueba t de Student para
grupos independientes. El alfa fue establecido en
0,05.

RESULTADOS

La Figura 1 muestra el t iempo total de
congelamiento realizado por los sujetos en la se-
sión de prueba. La comparación de los grupos uti-
lizando la prueba t de Student no mostró
diferencias significativas para los sujetos de am-
bos grupos, t (20)=0.224; p=0.827.

La Figura 2 muestra el tiempo de congelamiento
durante los primeros 40 segundos en la sesión de
prueba. La comparación de los grupos utilizando
la prueba t de Student no mostró diferencias signi-
ficativas entre los grupos t (20)=0.123; p=0.904.

DISCUSIÓN

En la organización de los sistemas neurobiológicos
es característico, a lo largo de la escala filogenética,
el desarrollo de mecanismos de redundancia
(Bolstad, Leergaard & Bjaalie, 2007; Cañete, 2006;
Midorikawa & Kawamura, 2007; Shepherd &
Svoboda, 2005). Esta redundancia asegura que tras
la lesión o pérdida de determinadas zonas, una
función particular no se pierda, lo que asegura la
permanencia del organismo.

En mamíferos, la información visual es trans-
mitida en paralelo desde la retina por tres diferen-

tes sistemas de proyección. El primero de ellos
yendo hacia el CGL. Este sistema se encargaría
fundamentalmente de los procesos perceptuales de
la visión discriminativa. El segundo sistema trans-
mite la información desde la retina hasta el nú-
cleo supraquiasmático del hipotálamo. Esta vía
tendría a su cargo aspectos relacionados con la
sincronización de ritmos circadianos. El tercer sis-

Figura 1. Tiempo total de congelamiento en la
sesión de prueba para los grupos tratados con
solución salina (0.9%) y con lidocaína (1%).

Figura 2. Tiempo de congelamiento durante los
primeros 40 segundos en la sesión de prueba
para los grupos tratados con solución salina
(0.9%) y con licodaína (1%).
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tema transmite información desde la retina hasta
los colículos superiores. Este sistema se encarga
de las reacciones de tipo reflejo ante la presencia
de estímulos súbitos en el campo visual (Beresford
et al., 1998; Dean, 1981; Fukuda, Hsiao, Sawai
& Wakakuwa, 1984; Kolmac & Mitrofanis, 2000;
Martin, Sefton & Dreher, 1983; Morin, 1994; Perry
& Cowey, 1984; Sadun, 1985). Tradicionalmente
es sabido que la lesión bilateral de los CSs ocasio-
na la abolición de la respuesta de miedo frente a
estímulos que se aproximan por el campo visual
superior (Dean & Redgrave, 1984a, 1984b, 1984c;
Diao, Wang & Xiao, 1983; Diao, Wang, Xiao & Bu,
1984).

La organización funcional del sistema auditivo
es análoga a la del sistema visual. Informaciones
provenientes de la cóclea son transmitidas inicial-
mente hacia los núcleos cocleares, posteriormente
hacia los núcleos olivares superiores, los colículos
inferiores y los cuerpos geniculados mediales. Des-
de los cuerpos geniculados mediales (CGM)
talámicos son enviadas proyecciones en paralelo
hacia la corteza auditiva primaria y hacia la amíg-
dala. La vía CGM – amígdala es crucial para el
condicionamiento aversivo auditivo. De hecho se ha
demostrado que en ausencia de la corteza auditiva,
es posible el condicionamiento clásico aversivo au-
ditivo (Delgado, Nearing, Ledoux & Phelps, 2008;
LeDoux, 2003). Sin embargo, ratas con lesión del
tálamo auditivo no establecen condicionamientos
aversivos auditivos de forma confiable (Campeau
& Davis, 1995) a pesar de que con sobre-entrena-
miento haya alguna mejora en la adquisición del
condicionamiento (Maren, 1999).

En la organización del sistema visual, a dife-
rencia de su análoga auditiva, la información sa-
liente desde el CGL se dirige casi exclusivamente
hacia la corteza visual primaria mientras que la
estructura que envía proyecciones hacia la amíg-
dala es el CS, vía SG (Doron & Ledoux, 1999;
Hoshino, Katoh, Bai, Kaiya & Norita, 2000). Des-
de el CS parten también vías que controlan cen-
tros de comando motor en tronco cerebral y médula
espinal, encargadas de la realización de acciones
reflejas de acomodación de ojos, cabeza y cuerpo

frente a estímulos visuales. Estos reflejos de orien-
tación están en la base de las respuestas de sobre-
salto visual y son análogos al procesamiento de
estímulos auditivos por parte del CI.

La gran complejidad de la organización visual
hace plausible que en procesos de aprendizaje, del
tipo del condicionamiento aversivo, varias regiones
y varios circuitos funcionen de forma redundante.
Así, sería posible que la transmisión de estímulos
visuales hacia la amígdala (donde se realizaría su
evaluación afectiva), sea realizada simultáneamente
por varias estructuras, incluyendo CS, CGL, áreas
visuales secundarias o NP.

La ausencia de diferencias en los tiempos de
congelamiento ante el estímulo condicionado en la
sesión de prueba, entre los sujetos que recibieron
solución salina y los que recibieron lidocaína (1%)
en el CS durante el entrenamiento evidencia que
sistemas corticales – y eventualmente subcorticales
– diferentes al CS, son suficientes para la formación
del condicionamiento aversivo ante estímulos visua-
les. La disminución del tiempo de congelamiento en
el grupo tratado con Lidocaína (1%) hubiese demos-
trado que el CS sería la única estructura encargada
de la realización de este tipo de condicionamiento.

El análisis de los tiempos de congelamiento
durante los primeros 40 segundos de la sesión de
prueba demuestra que tampoco existió una dife-
rencia en los posibles efectos debidos al contexto.

A partir de los resultados obtenidos en este tra-
bajo es posible inferir la existencia de redundancia
de sistemas específica para la formación del
condicionamiento aversivo visual. Este mecanismo
permitiría que en ausencia de alguna estructura –
CS, en nuestro caso – otros sistemas pudiesen en-
cargarse de la formación del condicionamiento, lo
cual, además de otorgar una ventaja evolutiva evi-
dente, permitiría una integración funcional entre
los mecanismos reflejos de orientación y defensa y
potenciales estímulos aversivos. En futuras etapas
de esta línea de investigación se propone el estudio
de la interacción entre los mecanismos subcorticales
de condicionamiento en las dos modalidades sen-
soriales.
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Sin embargo, los datos aquí obtenidos no des-
cartan la hipótesis de que el CS esté involucrado en
la formación del condicionamiento aversivo visual.
Futuros experimentos en ausencia del córtex visual
deberán ser realizados con la finalidad de determi-
nar su verdadero papel en este tipo de aprendizaje.
De forma similar, deberá ser estudiado también el
papel jugado por otras estructuras subcorticales
visuales.

La ausencia de efecto de la inhibición colicular
sobre el proceso de formación de condicionamientos
visuales aversivos y la consecuente existencia de
otros sistemas de retransmisión de la información
visual hacia la amígdala, plantean la necesidad de
realizar nuevos experimentos para la caracteriza-
ción funcional de las vías tanto corticales como
subcorticales visuales que envíen aferencias hacia
la amígdala. Así, los datos aquí presentados corres-
ponden a la primera parte del estudio detallado y
pormenorizado de la función de sistemas corticales
y subcorticales en la formación de condicio-
namientos aversivos. Los datos obtenidos en el
futuro podrán ser utilizados para la creación de un
modelo animal de visión ciega lo que permitiría au-
mentar las herramientas de estudio del aporte de
los procesos subcorticales a funciones perceptuales
y permitiría un mejor acercamiento experimental a
la evaluación de las propiedades redundantes en el
sistema visual.
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