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RESUMEN

La  retina  de  los  amniotas proyecta  a  seis  regiones  encefalicas  distintas.  Una  de  estas
I

regiones  se  encuentra  en  el  talapro  ventral  y  aloja  al  ndeleo  geniculado  ventrolateral

(GLv).  Se  ban  sugerido  diverso;s  roles  para  este  nticleo.  Sin  embargo  atin  no  se  ha

establecido cual es su papel en el contexto de las operaciones visuales. En aves, ademds
)

de  las  proyecciones  retinianas  topogrdficas,  el  GLv  recibe  proyecciones  de  las  vias

visuales  principales,  de  la  via  talamo-fugal  por  medio  de  las  proyecciones  desde  el

hiperpalio dorsal (wulst) y de la via tecto-fugal a trav6s de las proyecciones tecto-GLv. EI

GLv proyecta masivamente al tegmento medial y al ndcleo del puente medial (PM). La

primera es una regi6n mesencefalica implicada en la generaci6n de los patrones de los

movimientos de orientaci6n visual. EI PM proyecta reciprocamente a las folias VI y VII

del "cerebelo visuomotor".  La conectividad del GLv sugiere un rol visuomotor directo

para esta estructura. El objetivo de esta tesis fue establecer y describir el papel que cumple

el nbcleo GLv en las conductas d orientaci6n de la mirada (movimientos oculares y de la

cabeza).  Todos  los  experimentos  de  esta  tesis  se  realizaron  con  palomas  adultas.  Se
)

caracterizaron algunas propiedades  fisiol6gicas  sensoriales de distintos loci en el GLv.
..

Los movimientos oculares se midieron con una videocamara infrarroja. Los movimientos
i
i

de   la   cabeza   se   midieron   con   aceler6metros,   gir6scopos   y   con   el   seguiniento

imageneol6gicodeunlaseradosidoalacabezadelanimal.EIGLvesunndcleovisual



i

que posee canpos receptivos (CRs) acotados, siendo los CRs frontales mas pequefios que

los  CRs  mas  exc6ntricos,  Microestimulamos  electricamente  distintos  nfroleos visuales.
i

Hallamos que al estiniular en el GLv se generan movimientos oculares y no asi en las otras
.

regiones sensoriales del cerebro de la paloma. A lo largo de un transecto dorso-ventral del
1

GLv,elpuntoenelcualsegener6lamayorrespuestaenlamusculaturadelcuellosesitu6

en las fibras de proyecci6n del GLv,  100  [im sobre los  somas de la lamina intema. Al

estimular en la lamina intema en animates con ]a cabeza libre, estos movieron ambos ojos
I

y  la  cabeza.  La  velocidad  maxima,  y  la  amplitud  de  los  movimientos  de  la  cabeza

dependen de los parinetros del hasta un valor de saturaci6n. Los parinetros

cinematicos del movimiento de la cabeza como la direcci6n,  la duraci6n, la latencia, la

velocidadmaximadesaturaci6n}anplifuddesafuraci6nnodependendelosparametros
t

del  estimulo  electrico  y son caracteristicos  del  sitio  de  estimulaci6n.  La direcci6n  del

movimiento es hacia el CRs del sitio estimulado y no depende de la posici6n inicial de la
i

cabeza. La relaci6n entre los movimientos de la cabeza y la ubicaci6n del CRs del sitio

estimulado varfa entre los  sitios frontales y los  sitos con CRs excchtricos.  Finalmente,
I

encontramos que la actividad multiunitaria en la linina intema del GLv cambia con los

movimientos de la cabeza en presencia y en ausencia de luz. Estos resultados muestran

quelaactivaci6ndelGLvgener?conductasdeorientaci6nyaproximaci6nvisualmente

referenciadassimilaresalasque+ealiraelanimalenlosmomentospreviosalpicarlos

granos de comida. Ademas, se es'tablece directamente un rol para el GLv y estas son ]as
I

primeras evidencias de un mapa neuronal de los movimientos de la cabeza visualmente
I

referenciado en el talamo de un vertebrado,
i



ABSTRACT

The  lateral  geniculate  nucleus,  par ventralis  (LGNv)  is  a prominent  retino  recipient

structure highly conserved in vertebrates. In birds, it is composed of two main layers: an

intemal one (LGNv -int), that contains tightly packed somas of the projections cells, and

anextemalone(LGNv-ext),thatcontainsthemaindendritesoftheprojectingcellsand
'

receives the different synaptic afferences. The optic tectum and the visual hipexpallium

(wulst in birds and primary visual cortex in mammals) are the main non-retinal source of

the LGNv afferences. Other significant afferences origivate from several tegmental areas.

Retinal,  tectal  and  hiperpallial  inputs  are  highly  topographic  and  end  homotopically

forming  concurrent  restricted  sjmaptic  loci  inside  the  neuropile  of the  LGNv  -ext.

Projections  from  the  LGNv  -ini  follow  a  descending  course  through  the  pretectum,

proubralfieldandmotortegmeLm(MT),tofinallyfargetthemedialpontinenucleus

(PM).  PM  projects  reciprocally;to  the  cerebellar  folia  VI  and  VII,  the  `ivisuomotor

cerebellum". Due to their role ip generation of gaze movements, MT and `lyisuomotor
`

cerebellum" have been extensively studied. In Spite of the prominent and conservative
I

character of LGNv, its role in visual operations remains at present unknown. Considering

its close link with visual and motor centers, we hypothesized that the LGNv may have a
I

role in the generation of visually driven orientation gaze. The aim of this thesis was to

establish and describe the role o the LGNv in orienting gaze behaviors (eye and head

movements).   Specific   locus  within  the  pigeon  LGNv  were  microstimulated  with

xi
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spatialaxis,weremeasuredinun±estrainedbirdsbymeansofasetofaccelerometersand

gyroscopesattachedtothehead.;Wefoundthatelectricmicrostimulationsofaspecific
I

LGNv locus  triggered the bird to  lead  its  beak to  a  specific  spacial point in a  locus-

dependent marmer. Elicited mov6ments had kinematics parameter that were independent
I

of intensity,frequencyandduratipnofthestimulus.Theendpositionofthebeaktipwas

correlated with the  spatial  location of the  visual field  of the  stimulated locus.  These

movementshadverysimilarkinematicpropertiestotheonesobtainedinthesamearimals

priortothetectalablation.Insummary,theseresultsshowthatactivationofLGNvtrigger

visually guided head movement; that resemble a rapid saccade-like movements of the
)

headperformedbypigeonsbefoipealcingfoodgrains.Thepresentworkesfablishedfor

the first time in vertebrates that GLv is key actor in the generation of visually orienting

gaze shifts.



INTRODUCC16N

En los amniotas la retina Ong`n? proyecciones a  seis regiones  enceffilicas:  hipotalamo

(ndeleo  supraquiasmatico),  siste+a 6ptico  accesorio,  complejo pretectal,  tectum 6ptico

(coliculosuperiordemamiferos),icomplejotalamicoventral(enaves,ndcleogeniculado

ventrolateral [GLv], ndcleo intergeniculado [IGL], nticleo ventrolateral del talamo IVLT]

y ndcleo lateral anterior H,A]) y!el complejo talinico dorsal (ndcleo geniculado dorsal
i

[GLd]; Rodieck,  1979; Gunturkiin y Karten,  1991). Este dltimo es el principal blanco de

la retina en los mamiferos mas visuales, y la mayorfa de los trabajos sobre la visi6n ham

estudiado esta nita. En los vertebrados no mamiferos el tectum 6ptico (Teo) constituye el

principal centro visual, del cual surge rna proyecci6n fugal masiva hacia el telenc6falo, la

via tecto-fugal. EI Teo en mamiferos (coliculo superior), constituye el mayor centro de

)

][ngt;;;aacs£::fa(d:sa]a]]a::ne:oa][:e]]:9£)IT:drdeES[e;eticc::°;ns::r::tuf]masui°ast[:°tir:nwe]:n:or:ew:]°v:::

:,

en el control neural de los ritmds  circadianos  (Moore,  1978).  Los ndcleos  del  sistema
r

6ptico accesorio estan involucrados fundamentalmente en los procesos de estabilizaci6n
I

)

de la imagen en la retina (Simps.on,  1984). Al pretectum se le ha atribuido un rol en el

nistagmus  optocinetico,  en  el  reflejo  pupilar,  parpadeo  evocado  por  luz,  entre  otros
I

(Gamlin,  2006).  Se  ha  sugeridoi que  el  GLv  estaria  involucrado  en  las  conductas  de

discriminaci6n  cromatica  (Maturana  et  al.,  1982;  Hughes  y  Chi,  1983),  en  el  reflejo



pupilar (Jones,  1985), en el reflejo optocindico a3tittner y Fuchs,  1973; Gioanni et al.,

1991) y en la regulaci6n de los ritmos circadianos a'ickard y Turek, 1983). Sin embargo,

ann  no  se  ha  establecido  con  claridad cuil  es  el  papel  que juega este  ndcleo  en  las

operaciones visuales de los vertebrados.

EI GLv es una estmctim altamente conservada en el sistema visual de los amniotas QJiimi

et al.,  1963; Butler y Northoutt,  1973; Crossland y Uchwat,  1979; Vega-Zuniga et al.,

2015). Se ubica en el dienc6falo venfrolateral, recibe aferencias rednianas Qigura 18),

del tectim dytico y del hiperpalio ducal (corteza visual primaria de maniferos) de ambos

hemisfrios (Kareen et al.,  1973; REceli et al.,  1987). En aves, el GLv es urn estructura

alargada en el eje anteroposterior, con forma de lenteja que yace sobre el tracto dytico. Se

pueden distingtrir dos capas, rna exeema y oho intema a7igLm I A). Ira primera es la que

estiencontactoconeltracto6pticoyposeeunadensaneuropila,lasegundaseubicahacia

dorsomedial y presenta celulas de mayor tamafio (Guiloff et al., 1987).



EstudiosenpollohanmostradoquealGLvproyectantopograficanentetodaslasregiones
I

J

delaretina(CrosslandyUchwat,}1979).Estudiosenpalomamuestranquelosterminales

retinianosseramificanenlacapa:extemadelGLvsinentraralacapaintema(Shinizuet

al.,   1994;   Vega-Zuniga  el  al.,  2014).  Asimismo,  observaciones  hechas  en  nuestro

laboratorio al inyectar la subunidad P de la toxina del c6lera (CTb) en el GLv confirman

que las ganglionares de la retina se conectan topogrdficamente con el sitio de inyecci6n.
I

La conectividad entre el tectum dytico y el GLv ha sido estudiada en detalle por Crossland

y   Uchwat    (1979).    Ellos   mo!turon   en   pollo    que    el   tectum    6ptico   proyecta

topogrdficamente sobre el GLv que ademas, este mapa retinot6pico de segundo orden

originado   a   parir   de   las   proyecciones   tectogeniculado   esfa   en   registro   con   las

proyecciones retinogeniculado. E.s decir, las ganglionares que proyectan al GLv desde un
i

locusespecificodelaretinarespohdenalamismaregi6ndelcampovisualquelascelulas

tectalesaiomot6picas)queproye!tanaesemismolocusdelGLv.Tambi6nsemostr6que

las proyecciones del tectum ascienden desde el tracto 6ptico ranificindose solo hasta la

neuropila  del  gehiculado,  de manera muy  sinilar a  como  lo  hacen  las  proyecciones
i

retinianas (Vega-Zuniga et al., 2014).

:fis,:,d:I;.:an::a:t|6e:i:v::2u::d:oe:s':S:ei:;,::soau'b'.,c-::|i:cc;:s::e;:.o:o:;;a:-I:o::;;i:iaei:ni:e';:i
Estas  celulas  se  extienden  a lo  +cho  de  la  capa  extema,  y  sus  axones  pasan  dorso-

medialmente  por  el  pretectum  y luego  avanzan hacia  ventral  en  la  zona  medial  del
I

tegmentohastallegaralnticleodelpuentemedial(PM).Alolargodeestetrayectoinervan

el nfroleo ventrolateral del falamo (VLT), el ndcleo principal precomisural (PPC), la zo#cr



I.77c.erAcz  (ZD,  pasan  por  el  ndeleo ruber  Qu),  el  ndcleo  intersticial  de  Cajal  y  dejan

tenninales en la regi6n tegmental pre y pedrul)ral, incluyendo el ndeleo mesencefflico

profundo, prrs vgivz7/is Q4Pv). Ios resultados anat6micos muestran que las proyecciones

del GLv hacia PPC, VLT y hth7 son reeiprocas y, en el caso de MPv, bilaterales a7igura

2).  Tbdas  estas  estnicturas,  a  exoapci6n  de  PPC,  ban  sido  implicadas  en  conductas

visuomotoras.

Figure 2. Esquema de las aferencias y eferencias del GLv. En azul se miiestran las aferencias visuales
principales  del  GLv,  en  naranja  fas  efemcias y en gris eL  resto  de  fas aferencias  y  las  conexiones
reciprocas entre el nfroLco deL puente medial Oho y eL oerebelo. J:Dperpr/7fami ap7.care /Winds//, 7rac/eus
ventrolaterdis  thalami  QT\:T), nucleus  givculatis  laterdes pars vendis  (CILN),  ndc\co  principal
precomistml a'PC/, 2roma i.eet*z7 (Z]), ndelco de Ruber a`u), nfroleo intersticial de Cajal as). nfrolco de
Darkshewitsch O)ndelco mesencefflico profiindo, pars verfu/is (MP`/) eecttim 6ptico qeo), teglnento
motor QM),  folias del  "oerebelo  visuomotor" (VI  y VII).  Esquema adaptado de Nieuwenhuys et al.
(1998).



Con  el  fin de verificar uno  de  los  blancos de  los axones de proyecci6n  del  GLv,  se

realizaron  inyecciones  de  la s`rfuidad P  de la toxina del  c6lera (CTb),  un trazador

neuronal.   en   el   ndeleo   del  puente  medial   Q'ho   (Figura  3A).   Al   reaccionar   la

inmunohistoquinica, observanos rna clan marca en somas ubicados en la capa intema

del GLv y en otros pocos somas ubicados en la linina extema a7igura 38). Tanbien

observanos  en la limina extema del GLv una densa maroa de procesos  neuronales,

muchos  de  lus  cuales  emengen  de  celulas  marcadas  en  la  16mina  intema.     Estas

observaciones concuerdan con la idea de que las aferencias del PM que provienen del GLv

correaponden a los axones de las c6lulas de la capa intema.

Figiira 3. A: tryeeci6n de C'Ib en el PM 8: Celulas retr6gradameute marcadas en el GLv. Los somas
de estas neunonas se sitian en la linina intrma. Solo algunus sonas se observan en la cqu extema.
ha capa extema se enouentra llena de procesos nouronales marcados. El aimento es de 4X (A) y de
I OX 0). I.as banns de calibracich conequden a I cm (A) y a 200 iim a).

Los  axones  de  las  c6lulas  de  la  linina  froema  del  GLv  se  encuentran  ocupando

principalmente la regi6n del tegmento motor medial del tronco encefflico. Esta regi6n

cumple un rol prenotor en los movhientos de orientaci6n y se  considera el  centro



generador  de  patrones  de  los  lhovimientos  de  orientaci6n  visual.  Existe  una  extensa
I

1iteratura en amniotas que da cuelha de las estructuras premotoras y mdsculo-esquel6ticas

implicadasenestosmovinientos;1asquevarfandependiendodelaespecie.Enlarana,la
I

porci6n medial del tegmento meiencefalico esfa implicada en el control del movimiento

de la mirada (cuexpo completo) h)acia estimulos visuales (Masino y Grobstein,  1989). En
I

mamiferos se ha mostrado que la microestimulaci6n el6ctrica en el tegmento medial, mas
t

especfficamente en el ndcleo ruber, el nticleo intersticial de Cajal, el area prerubral y la

formaci6nreticulartegmentalyp,ontinftyevocamovimientosdelamiradaendirecciones

ortogonales entre si, conformando un mecanismo "cartesiano" de control premotor de la

direcci6ndelamirada(Wurfeytoldberg,1972;Btittneretal"77;Raphanycohen,

1978; Sparks, 1986; Waitzman e al., 2000; Sparks, 2002; Scudder et al., 2002; Quessy y

Freedman, 2004; Walton y Freedylan, 2014).   En las aves, las neuronas premotoras del

cuello se encuentran en la forma6i6n reticular parvocelular y gigantocelular ubicadas en

laregi6ndeltegmentomedialde}am6dulaoblongayenelpuente(Dubbeldan,1998).En

la fomaci6n reticular medial  pqntina de  la paloma  se  originan movimientos  oculares

(Yang et al., 2008). En la lechuzi, las neuronas tegmentales ubicadas en tomo a la linea

media del tronco encefalico proyectan a la porci6n cervical de la medula espinal (Masino
I

yKnudsen,1992).Enestaregi6ntegmentalsehamostradolaexistenciadeunmecanismo

"cartesiano.'  generador  de  moviLientos  que  se  asemeja  a  lo  que  se  ha  propuesto  al

respecto en el tegmento medial d mamiferos Q4asino y Knudsen,1993).

El blanco principal de los termiiales axonales de las neuronas de la linina intema del

GLv parece  ser el  ndcleo puent: medial  (Marin et al.,  2001).  En  aves y mamiferos  el



nticleo  PM,  proyecfa  reciprocatente  al  vermis  de  las  folias  VI  y VH  del  "cerebelo

visuomotor" (Butler y Hodos,1996). En monos, las c6lulas de Purkinje de estas regiones

cerebelares  responden antes de 16s movimientos oculares y microestimulaciones en estas
(

dreas son suficientes para produ¢ir sacadas (Fujikado y Noda,1987; Noda y Fujikado,

1987), incluso una vez iniciada la' ejecuci6n de movimientos (Krauzlis y Miles, 1998). En

I

humanos, se ha confirmado la paiticipaci6n del cerebelo visuomotor en la generaci6n de

sacadas  mediante  estimulaci6n  artificial  usando  TMS,  imageneologia  con  resonancia

magn5tica  funcional  ("RD  y mapeando  lesiones  con MRI en pacientes  con infartos

(Hashinoto y  Ohtsuka,  1995;  riayakawa et al.,  2002;  Ye  et al.,  2010).  Utilizando  un

paradigma conductual que permite aislar las respuestas asociadas a los movimientos de  la
I

::bme::=uL:dhi:s:a:gea]L::n(::8v8e)i:]°::arh°onrizqounefa]Lasdec:;u::Sbedzea.P:::aan:eesdfaese:::dreen8cj£6a:
i

indican que las folias VI y VII del cerebelo cumplen un rol activo en las conductas de
I

orientaci6n de la mirada.

En la literatura el rol visuomotor GLv se ha sugerido a partir del trabajo de Graybiel

(1974),quemostr6enelgatolaixistenciadeunaproyecci6ndelcomplejoGLvhaciael

ndcleo  medial  del  puente.  Algivnos  trabajos  mas  recientes  tambien  sugieren  el  rot

oculomotor  del  GLv,  con  argumentos  anat6micos  y  fisiol6gicos  (Harrington,   1997;

Livingston y Mustari,  2000;  Livingston y Fedder,  2003;  Gamlin,  2006).  Livingston y

Fedder (2003) muestran que en el macaco alerta una proporci6n significativa (60%) de las

uhidades con respuesta visual de| nbcleo pregeliioulado (nombre que recibe en primates

el complejo GLv), descargan and

oculares y movimientos oculares

nadas de espigas antes y durante la ejecuci6n de sacadas

voluntarios de seguimiento lento de un estimulo visual.



En aves no existen estudios que indiquen o descarten un rol visuomotor para el GLv. Cabe
(

destacar el trabajo de Gioarmi et :al. (1991), donde muestran que en palomas las lesion9s

neurot6xicas de este nticleo prov6can cambios en la ganancia del componente horizontal

re`flejodel reflejo optocin6tico. Dicho

en su sensorialidad visual, del si

es una conducta oculomotora refleja que depende,

st!ma6pticoaccesorio.Esteresuhadoesinteresante,dado

quesuderequeelGLvtienealLenosunrolmoduladorsobreconducfasvisuomotoras

reflejas.

Recientemente en nuestro laboratbrio hemos encontrado, por primera vez en vertebrados,

rna  evidencia directa que  indicq que  el  ndeleo  GLv tiene  un  rol  en  la  generaci6n de

movimientos   de   orientaci6n   de   la   mirada.   Al   respecto,   nuestras   observaciones

preliminaresmuestranquealmicjroestimularenunlocusespecificodelGLvenpalomas
I

cr6nicamente implantadas con un electrodo, 1a paloma realiza un movimiento de cabeza,
I

aparentemente  orientando  el  pigo  hacia  el  campo  visual  del  locus  correspondiente.

Ademas,  encontramos  que  el movlmlento  de  cabeza va  acompafiado  de  movimientos

oculares.Estotiltimoesinteresanieporcuantolamicroestimulaci6nhemilateralenelGLv

gatilla una conducta compleja y concertada entre mdsculos del cuello y de ambos o].os.
i

Sin  embargo  desconocemos  el ,efecto  especifico  de   la  activaci6n  de  un  locus  del

geniculadosobreloscentrosgeniradoresdelospatronesdemovimiento.Nosabemosde

qu6 manera se orquestan los movimientos de cabeza y ojos, si obedecen a rna conducta
1

tipo evasiva, si es que el animal intenta fovealizar un objeto, si lo intenta picotear o una

combinaci6n de las anteriores. Ppr lo tanto se requiere de mas evidencias para abordar

estas intenogantes.
L,

I



Hip6tesis

La  activaci6n  neuronal  en  el  hdcleo  geniculado  ventrolateral   gatilla  conductas  de
i

orientaci6n de la mirada visualmente guiadas.

Objetivos

Objetivo general:

Establecer y describir el papel qu cumple el nticleo GLv en las conductas de orientaci6n

de la mirada guiadas por estimulc}s visuales.

i

objetivos especif ices:

1-Medireltamafioyubicaci6nd6loscamposreceptivosdelGLv.Estudiarladistribuci6n

espacial en el GLv de las corrient.es sinapticas evocadas por luz.
i

2- Determinar que subregi6n del GLv produce una mayor respuesta de orientaci6n visual
I

frente a los estimulos el5ctricos.  }

3- Determinar el efecto de la microestimulaci6n el6ctrica de la linina intema del GLv
I

sobre los movimientos de orientdei6n visual, ojos y cabeza. Estudiar la dependencia de la

cinematicadelmovimientodela!abezaconelsitiodelaestimulaci6n,conlosparinetros
I

delestinuloyconlaposici6nini?ialdelacabeza.

4- Estudiar la relaci6n  entre  la  ?ctividad neuronal  de  la lamina intema del  GLv  y  los

movimientos espontineos de la cabeza.



_

MATERIALES Y METODOS

S#jetos.. En esta tesis, se emplearon 44 palomas (Co/#mba /I.vz.a) adultas de entre 300 y

420 gramos. Se les administr6 coprida y agua libremente. Los animales fueron adquiridos

de un proveedor local autorizado y mantenidos en el vivero  del 1aboratorio.  Todos los
I

m5todos usados fueron aprobadds de acuerdo al protocolo de mane].o de especies vivas

para experimentaci6n y

Universidad de Chile.

del comit6 de 6tica de la Facultad de Ciencias de la

1

I

CJ.rwgl'as.. Todos los experimento,s requirieron de una sesi6n quirdrgica previa, en la cual

los animales fueron anestesiados con ketamina (220 mg por Kg de animal) y xilacina (26

mg por Kg de animal) y luego inontados en un aparato estereotckico en la orientaci6n

estdndar (Karten y Hodos, 1967). Todas las heridas y zonas de presi6n fueron tratadas con
(

anestesia t6pica (lidocaina clorhidrato 4°/o). El electrocardiograma y la temperatura de los
)

animales   se   registraron   continuamente   durante   el   procedimiento.    Se   efectuaron

craneotomias  q'ue permitieron  eli acceso  al  GLv.  Se  insert6  en  el  crineo  una placa de

:oc:i:]]cs:oqs::;:su:::ee::c:::eppararjL:Osse:]pe:i:id::oqsuceo::O:;:e:[d:s::eo:ocsr:::C]Tcea:t:::
i'

restringidademovimiento,seimplantaronpemosdesujeci6nenlaplacadeacrflico.Esto

pemiti6 irmovilizar la cabeza d6l animal sin  generarle puntos de presi6n que pudieran

generarle algin dolor. Despu6s de la cirugia, se les inyect6 antibi6tico (eurofloxacino 33
'1

10
I

'



mg/Kg de animal) y un analg5s

Las  sesiones  experimentales  co

11

o antiinflamatorio (ketoprofeno 33 mgKg de animal).

arimales con  implantes cr6nico  se  iniciaron dos dias

despu6s de la cirugia, y se prolongaron por no mas de dos horas, a una frecuencia de dos
!

sesiones diarias durante una semina.

Mf.croes/z.mzf/acz'o'#  e/c'c/7.7'c¢..  Se  utiliz6  una  unidad  de  aislamiento  de  estimulos  de

corriente continua STG4002-1.6riA (Multi Chamel Systems MCS GmbH). Se emplearon
'

electrodos de tungsteno ¢HC Incr Neural microTargeting worldwide) de 1 MQ ®robados

alkHz),conunvistagodel25[rmdediametroyalsladosconunaresinaepoxiexcep!o

1

en la punta  (20  [m).  En  los  sitios  de  estimulaci6n  se  entregaron trenes' de  pulsos  de

corie;tecon`stan;e;onofdsicay,lenla mayori'a de los casos, bifasica balanceada a modo

de minimizar el dafio tisular. Cada estimulo bifasico constaba de un pulso cat6dico de 300
i

I

pus seguido de uno an6dico de ig`lal magnitud y duraci6n. De este modo se construyeron

pulsos biffisicos "catodo-primero:' (Figura 4). La amplitud de la corriente, la frecuencia y
I

laduraci6ndeltrendepulsossee?pecificanencadaexperimento.Lacorrientefuemedida

comolacaidadevoltajeatrav6s;deunaresistenciaconectadaenserieconelcircuitode

estimulaci6n.   Constantemente   Se   monitore6   la   corriente   inyectada   en   el   sitio   de

estimulaci6n con un osciloscopio (Tektronix TDS 20148).

t

i                           .                           `                                                      .                      .`                 .               `                                              `..

:na:::`eerr::::I:':p::s'ooss:::ppa::tie:;pusft:a::::ac::::::Lu::lsTu:|a|:o:1:o:tr:I::'treep-o:

deunafibra6ptica.Asuvez,etoextremodelafibrailuminaellumendeuncilindro

I

f'
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Figura 4. Parinetros de los microestinulos el6ctricos utilizados. Arriba: se muestran las dos formas
de pulsos utilizados. Abajo: parinetros de un tren de pulsos bifdsicos balanceados catodo primero.

de aluminio. Este cilindro es de de largo y el interior tiene un didmetro creciente

quevadelos6mm,pordondeeitralaluz,alos22mm,pordondesale.Estedispositivo

mos  permiti6  iluminar  rna  supe]rficie  de  acrilico  opaco  de  una  manera  localizada  y

homog6nea.Deesfamanerasees!timul6unaregi6nacotadadelcampovisual.Sesitu6el

centro del ojo de tal manera que ;el eje 6ptico apunte al centro del campinetro Ovalbach

et  al.,  1990).    Bajo  los  efecto  de  la  anestesia  (ketamina/xilacina),  la  variaci6n  de  la
I

orientaci6n del ojo dentro de la 6r,bita ocular es menor a los 2° QTalbach et al.,1990). Para

ubicar el campo receptivo de la linina extema del GLv, en distintas regiones del campo

visual se aplicaron pulsos de luz de 50 ms de duraci6n (n = 12) y se registr6 el cambio en

la frecuencia de descarga multiunitaria centrado y reducido reapecto de la situaci6n previa

alestinulovisual(Figura5).Larispuestasenormaliz6respectodelvalordelaregi6ndel

espacio en la cual se obtuvo la malima respuesta. El tamafio de los campos receptivos se

expresaenterminosdelradiodel|curvadeisoniveldel80%delarespuestadelafunci6n

'J
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gaussiana 2D que me].or se ajusta a los datos ¢igura 13, res#Jfadas'). Para realizar el ajuste

y comparar el tamafio de los campos recaptivos ubicados en distintas partes del campo

visual,  todos  los  datos  fueron  transfomados  a  un  sistema  de  coordenadas  de  doble

polaridadosistemadecoordenadLdeHess,enelcualarimutyelevaci6nestindefinid;s

porejesindependientesDeest}maneral°enunaesferaunitariacoITespondeauna

distancia estindar en cualquier pare de la superficie de la esfera.
0

Porcentaje de la
respuesta  rnfxima

Figura5.Deteminaci6ndelcentroyL
se muestran las respuestas asociadas a
respuestas evocada desde esa region d

afro del campo receptivo visual de los loci del GLv int. Aqui
un sitio del GLv. Los valores-en escala de grises representan las
I campo visual expresada en porcentaj e respecto de la respuesta

=ckfo&deis:Oil;:t::::p::v:j}:e¥t°e%t?;.S:e#:get:;:saseu::teEci66n]ag::::ta#?s:ieidi:t::=fa6afle:
del cR de 17 sitios en el GLv.              I

Andlisis de la densidad de la c\qrriente (current source density, CSDn.. Se redixz6 im
1

transecto  en el  sentido  dorso-vehtral abarcando las regiones  circundantes del GLv.  En

cada sitio, se registr6 el potencial de campo extracelular (LFP, 3-200 Hz) evocado por luz.

Los estimulos fueron pulsos de lhz de 50 ms y se presentaron en una region amplia del

campo visual. Los promedios de las sefiales de voltaje (12 repeticiones)  adquiridas en

1'
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cadaprofundidadfueronalineado'sconeliniciodelestimulovisual(verres#//¢das,Figura

'
11, I,FP gr#7}co c7e /J'#ecrs). Luego se constrnyeron vectores para cada uno de los puntos

de  muestreo  (1  kHz)  y  a  cada'vector  se  les  asign6  los  valores  de  voltaje  de  cada

profundidad  en  ese  instante.  Los  valores  de  voltaje  de  los  nuevos  vectores  fueron
I

derivados dos veces con respecto al espacio  (en este caso la profundidad). Los nuevos

valores obtenidos conesponden a la densidad de la corriente (ver res"//adas',  Figura  11,
I

CSD grfe¢co c7e  /j'#ecrs).  FinalmJnte  se alinearon todos  los vectores  en una matriz que

rapresehaeltiempoenelejeho±zorfelylaprofundidadenelvehical.Elvalordecada

punto se expres6 con una escala| de c6digo de colores (vcr resw/fadas',  Figura  11,  CSD

givfty de co/ores).  El program? para realizar este analisis  de manera automatica fue

desarrolladoyprovistogentilmen,teporMaximoFemindezenbasealodescritoparaesta
I

t5cnica QTicholson,  1973; Nicho|son y Freeman,  1975) y posteriormente ajustado. Para

poder realizar esta t6cnica,  se requiere que la region estudiada tenga una organizaci6n

anat6mica tal que pemita alinear'el eje de las profundidades con el eje principal del flujo

de la corriente (Johnston y Wu, 1?95). EI GLv es un ndcleo organizado retinot6picamente

en un plano que se extiende rostro-caudal y medio-lateralmente, las aferencias llegan por

ventralrfesc6lulaseferentesdela,lininaintemaestindispuestasalolargodelejedorso-

ventralylaseferenciassalenpor;dorsal.

Estimaci6n de la ubicaci6n del e|ectrodo: PalEL sine:I ct ehectrodo en ct ceredro, se utiilir6
i

como  primera  referencia  las  coordenadas  estereotckicas  del  atlas  de  Karten  y  Hodos
.

(1967).  Durante  la  penetraci6n,jse  monitorearon  las  propiedades  fisiol6gicas  con  un

amplificador diferencial  de  voltaje  (A-M  Systems,  hc.  Modelo  3600)  conectado  a un

•,ti
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amplificadordeaudioyaunos¢iloscopio.Alllegaraltracto6pticoserealiz6uncsD
i

(ver  me'/oc7oS  CSD  y resz//fods;  Figuras  11  y  12).  Esta tecnica  se  utiliz6  de  manera

rutinariaparaubicarlassubregioriesdelGLvalmomentoderealizarlosexperimentoscon
I

los animales anestesiados. Luegc| se localiz6 el campo receptivo registrando potenciales
I

evocados en la linina extema (ver "e'/odos mapeo). Una vez terminadas las mediciones
I

en preparaciones agudas o cr6nic)as, se realizaron lesiones electroliticas inyectando 5 iiA

de corriente continua positiva dJrante 4s.  Los animales  se sacrificaron al di'a siguiente

para que se generara una cicatriz glial en tomo a la lesion.

Histologia.. Los a;rimahes se y se perfundieron con suero salino seguido de

paraformaldehido4°/oenanoftig[adorfosfato.Seextrajoelcerebrodelcrineoysedej6

superfundiendo en PFA 4% mss sacarosa 300/o en amortiguador fosfato (PB) a pH 6,8 por
I

2 dias. Se removi6 la duramadre del tejido nervioso y el cerebro se congel6 a -30°C para

sercortado(60prnparaverificairlesionesy30prnparaanatomia)conunmicr6tomo

LEITZ.I.asrebanadassemontar6nenportaobjetoscubiertoscongelatinayluegofueron
I

tefiidas con Nissl. Las lesiones el;ctroliticas fueron detectadas mediante reconstrucciones

histol6gicas  con  tinci6n  Nissl  colorim6trico  (violeta  de  cresilo  (acetato),  RERCK)  o

fluorescente OTeuroTrace® 500625 Green Fluorescent Nissl Stain, Molecular Probes®).

En ocasiones se verific6 la ubica[ci6n del electrodo sumergi6ndolo previamente en J, I '-

:;::;":::;:c:a::S,iei°:e;r:"::i:;i::::::n;;;boy°Oaey]:ol"::gyoepcd::C]:'e:I::':eetrca:c:;:(::I:cej]°;°:rto¥

1996).

nl

tl
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Tr¢zndor#c#ro«¢/..Lainyecci6ienelndcleodelpuentemedialfuehechaal2,5mmde

profundidadenl,00anterioryi,00lateral,deacuerdoalascoordenadasdelatlasde

Kauten y Hodos (1967). En el siti

una punta de  entre  20  y 30  Hm

o de inyecci6n se ubic6 rna micropipeta de vidrio con

Se  inyect6  una soluci6n de CTh  1°/o  Gist Biological

Laboratorios, Inc., Campbell, CA) en amortiguador fosfato. Se inyect6 1  prl de la soluci6n

1

con un sistema de presi6n (PICOSPRITXER® Ill, Parker Instruments).  Se dej6 que la

palomaserecuperaradelaanesttsiaydespu6sdeunasobrevidade6diasseperfundi6
I

(vcr histologfa). Las secciones se lavaron 3 veces por 5 min en amortiguador fosfato con
i

0,750/o de cloruro de sodio (PBS) y se incubaron en una soluci6n de anticuexpo primario

hecho  en  cabra  anti-CTb  diluido  1:10.000  en PBS  con  0,30/o  de  triton  X-100  (Sigma
1

Chemical, St. I/)uis, MO) y 5% de suero normal de conejo durante toda la noche a 4°C.

iuegola:seccione`sse:a-varonl3 veces  en  PBS  y  se  incubaron  en  una  soluci6n  de

anticuexpo secundario anti-cabra |conjugado con biotina (Vector Labs, Burlingame, CA)

diluido  1:200  en PBS  con 0,3%jtriton X-100  durante 2 horas  a temperatura ambiente.

Luego  de  tres  lavados  en  PBS, ;1os  cortes  fueron  incubados  con  el  comple].o  avidina-
L

I

biotina-peroxidasa(ABCE/i.fexp,VectorLabs,Burlingame,CA)diluidol:100contriton

X-100 al 0,3% en PBS durante 1 Fora a temperatura ambiente. Despu6s de 3 lavados con

PBS, las secciones fueron incubaqas por 6 min con 0,05% 3.3'-diaminobenzidina @AB)

en PB. Se agregaron 0,01% de pe+6xido de hidr6geno a la soluci6n de DAB  hasta que se
i

alcanz6 rna relaci6n sefial/ruido apropiada. Se lav6 con PBS por 30min y los cortes fueron
I

montados  en portaobjetos,  deshidratados,  clareados y cubiertos  con medio  de montaje

(Entellan®nuevo,MERCK).L±seccionesfueronexaminadasconunmicroscopioqe

'1
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luz y las estructuras fueron identificadas en base al atlas estereotckico de Karten y Hodos

I

(1967).                                                                I

44lcd;.ci.d„ de /ar resp#esfa candwcha¢J.. El estado conductual de los aninales puede afectar

:ao:3e)tr]iaasd:e]sa]So:eesspsuee:;:11:a:t:]|::upn°ar::e:a]:::leas:mpu:ac:::::;et:t:I::o(sT:;:I:o]s:;tca::

unabajaintensidaddeluzparamjnimizarlapresenciadecualquierestinuloquepudiese

alterarelestadoconductualdelo!animales.Aliniciodecadasesi6nsecontrol6elestado
I

de las palomas y cuando  los  animales presentaron algin indicio de estr6s o alertividad

debido a la presencia humana, se: intemrmpieron las sesiones y se retomaron cuando los
I

I

animales volvieron a un estado de tranquilidad.  Se utilizaron dispositivos adosados a la

cabeza de  los  animales para medir los movimientos  de la  cabeza y de los  ojos.  Estos
I

sensores pesaron  entre  0,6  g el has  liviano y 5  g cuando  se utilizaron todos juntos y

:o°sn=:myae]re°snt::e:::]n3r°:°p:de::n°{°e::]s:::°rfud;lean:::es:;::;::;][s°u:ec]aabse::°s:nasn]:;d:

molestia evidente, aun despu6s de largas sesiones en esa condici6n.
I

Cdmar¢ de v7.deo I.#/r¢rro/.o:  Se ,emple6 un sistema de seguimiento ocular no invasivo
I

basado en rna videocinara infraTroja (resoluci6n de pixeles 320 x 240). En la condici6n

decabezalibre,lacamara(2g)se,adhiri6alacabezadelanimalparaquecamaraycabeza

se muevan de manera solidaria. Las sefiales de video se grabaron a 60 Hz a trav6s de un

programa  (Viewpoint  EyeTrackFr®,  Arrington  Research)  de  analisis  de  imagen  que

identifica el pixel de la imagen correspondiente al centro de la pupila (m6todo de detecci6n
1

de  pupila  oscura).  Se la  relaci6n  entre  el  tamafio  del  plano  enfocado  y  la
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distancia de enfoque G7igura 6 A.). En cada experimento, se midi6 la distancia entre el

sensor de la cinara y la c6mea ,de la paloma.  Luego se intexpol6 el tamafio del plano

enfocado   correspondiente.   El   desplazamiento   del   centro   de   la   pupila   se   estim6

multiplicandoeltamatodelplanienfocadoporlaposici6nrelativadelcentrodelapupila

en cada uno de los dos ejes del p|ano enfocado (distancia e§timada, DE; Figura 6 8). ha

resoluci6n angular informada po

en humanos.  Las dimensiones d

humanos, por lo tanto se calcul6

el manual del programa de analisis es de 0,5° medido

los ojos de una paloma son distintas a las de los ojos

a resoluci6n angular del sistema de medici6n adaptado

para una paloma y fue de  1°. A 'continuaci6n se  detalla el  calculo  (la abreviaciones se

defmenenlaleyendadelaFigur;6).

relaci6nTPE±DCPEparaelejemenordelacinara:
TPE--0.36xDCPE+0,09

i

La mckima DCPE empleada fue de 1,9cm
5 7'PEmax = 0,36 X 1,9 + 0,09

\i±TPEmte--0,]74cm

1

unidadminimainformadaporelprogramadeanalisis=0,01

d::me=o=ex[]':Lde::g:Ed=al=o:'=4ndxu:i-::)

factordecoITecci=(:c:':::I:::::;::;6i=::;Lao"nddaeri:s°i°ds3::io:::emueveniosojos
rm±DAXFc=i,i7x±=o,59

cr = Sln
7,74 x |o-3

0,59
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Figure 6. Determinaci6n de la rotaci6`n ocular
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medida con una videocimara IR. A: Determinaci6n de
la relaci6n entre el tamafio del canipo dnfocado (TPE) y la distancia entre la cinara y el plano enfocado
(DCPE). 8: Rotaci6n ocular (ct) calculada en base al desplazamiento estimado (DE) del centro de la
pupila.

Se#sordecampo"flgre'rz.co..PariLmedirlascontraccionesyrelajacionesdelamusculatura

del cuello (Figura 15 y 16) y la I;tencia de los movimientos oculares se utiliz6 un sensor
i

de   campo   magn6tico   (ZX-MAGNETIC,   magnetic   field   sensor  borrad,   innovative

experiment).  Esta  tap.eta  posee `un  sensor  de  efecto  de  hall  (UGN3503)  que  detecta
I

cambiosenladensidaddelflujoniagn6tico.LasalidadelatarjetaesunvoltajeDcrelativo

aladensidaddelcampomagnetiLTodaslasmedicionesrealiradascone§tedispositivo

fueronhechasconunafrecuenci|ademuestreodel0Hzypostenomentefilhadade

acuerdo al fen6meno estudiado.  Se ados6 un disco de imin de 5 mm de diametro en la

superficie de la musculatura del

ojo.  Se ubic6 el sensor (0,5  g) a

adquisici6n.

ello y sobre la piel que recubre la porci6n dorsal del

pocos milimetros del imin y se conect6 a la tarjeta de

il

I,
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Cdrnara de video de alta Se ancl6 una luz laser (sacado de un puntero laser) a

la cabeza del animal alineando el haz de luz con el pico. Se ubic6 al animal en la posici6n
I

estereotckica (Figura 7). Se apag6 la luz y se film6 la posici6n del laser en la semiesfera

antes, durante y despu6s de la estimulaci6n. Se grab6  a 250 cuadros por segundo (cps) y
I

a 500 cps. El inicio de la filmaci6n se sincroniz6 con el sistema de estimulaci6n, dejando

un  b#jrer para  el  tiempo  previo.  Este  sistema  se  utiliz6  para  medir  los  movimientos

inducidos por microestimulaci6n el6ctrica con distintas posiciones iniciales de la cabeza

y algunos movimientos con la posici6n inicial fija. Adicionalmente, sirvi6 para calibrar

los dispositivos inerciales y pexpiti6 monitorear en tiempo real la posici6n de la cabeza

Q7igura 7).

A4:ed7.ci.o#eH.«ercz.¢/es:Afindee!tablecerlam6tricadelosmovinientosinducidosporla

microestimulaci6n, utilizamos de mediciones inerciales, aceler6metros lineales

y  gir6scopos.  En  los  experimenfos  con  microestimulaciones  el6ctricas,  se  utiliz6  una

unidad  de  medici6n  inercial  (IMU)  consistente  en un  aceler6metro  lineal  3D  analogo

(ADEL335, ANALOG DEVICE,S) y un gir6scopo 3D dighal   (ITG-3200, hvensense)

montados en una placa de 2 x 2 cm (3 gramos). Este dispositivo se ancl6 fimemente a la

cabeza del aninal,  de modo quj el IMU y la cabeza se movieron solidariamente (ver

Figura    7).    Estas    placas    se    conectaron    a    un   microprocesador    (arduino    uno,

http://www.arduino.coo,  el cual envi6 1os datos a un computador a una taza de  1  kHz,

dondefueronalmacenadosyanali!zadospas„oc.Losparametrosdelalgoritmodeanalisis
i

fueroncalibradosempiricanente(enbasealaposici6ndelrayolaserproyecfadodesdela

cabeza del animal. Los calculos la orientaci6n final de la cabeza calculados con el IMU

i)





22

4«d/z.s7.s de dafos.. Los movimientos de la cabeza observados ep las palomas se pueden
I

descomponerenrotacionesytras|aciones.Algirarytrasladarselacabezalaorientaci6n

delamiradacambia.Comouna4proximati6ndeladirecci6ndelamiradadelapaloma

utilizanos el eje X del aceler6m?tro,  el cual fue alineado con la direcci6n del pico del

animal G{igura 7). La posici6n y orientaci6n instantinea se calcularon integrando los

datos  inerciales   del   instante  previo.  La  aceleraci6n   lineal   (a)   fue  medida  con  un
I

aceler6metro de tres ejes (XYZ) y la velocidad angular (cD) con un gir6scopo de tres ejes
I

(®®T). Debido a la acumulaci6n del error (medido con un ldser y una videocinara, vcr
'

7#ed!.ci.o%es  I.#erc!.a/es y Figura 7)  en las  determinaci6n de  la trayectoria fue necesario

implementarunalgoritmoqueminimiceelerrorhastaobtenerunacongruenciaentrelos

valores  determinados  de  manap  independiente  con  el  IMU  y  con  el  sistema  laser

imageneol6gico  (ver  Figura  7)

adquisici6n  de  datos  inerciales

Para  llevar  a     cabo  el  proceso  que  comprende  la

la  determinaci6n  de  los  parinetros  cinematicos  del

movimientodelacabezasedesaTollaron5archivosdec6digofuenteescritosenlenguaje

::spcrr:tgor:rae:::e:::L°nnettv::SLt°:no::9;;:I::°;lob:::nanh:o,:#]PcTd:gno°::,I::bara;:I:::

adquisici6n_IMU.py, trayectoria|IMU.py y parts de funciones_IMU.py fue desarrollado

gentilmente por Bryan Reynaert. A continuaci6n se describe brevemente la acci6h que

realizacadaunodelosprogram;s(verFigura8)yenelap6ndicesemuestraelc6digo

fuente comentado.
I

ode"isz.c7.o#+ln4t/.jzy..   Inicializa  la  comunicaci6n   serial   con   el   arduino,   adquiere   la
I

informaci6nsincronizadaconunrsefialparagatillaruneventoyalmacenalosdatos?n
-

un archivo con 7 columnas en fo'rmato CSV {comma-separated values). Las prineras 3

'
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columnas  conesponden  a  la  sefiales  de  los  ejes  equis  (x),  i  griega  (y)  y  zeta  (z)

provenientesdelaceler6metrolin:al.Lascolumnas3,4y5correspondenalosejesfi(p),

teta(0)ypsi(v)respectivamentebevelocidadangularmedidaconelgir6scopo.Latiltima

columna  conesponde  a  una  sefir  que  permite  sincronizar  los  datos  inerciales  con  el

estfmulo electrico.

tryecforz.a+VIJ.p};..Restalasefialbasaldelgir6scopopreviaalestinulo.Luegofiltralas

velocidades  angulares  igualando| a cero  aquellos  valores  inferiores  a 4  a/s  (elimina  la

acumulaci6n del  error debido a

angular con respecto al tiempo.

ruido).  Calcula la orientaci6n integrando  la velocidad

a aceleraci6n lineal expresada en bits entregados por el

microprocesador  arduino  es  trapsformada  a  valores  de  voltaje  y  luego  "a"  veces  la

aceleraci6n de gravedad (g). La aceleraci6n lineal se suaviza calculando la media m6vil

central  con  n  =  7.  Las  sefiales de  aceleraci6n  contienen  una  componente  debida  al

movimiento del sensor y otra debida a la aceleraci6n de gravedad, la cual se descompone

en los tres ejes del aceler6metro dependiendo de su orientaci6n. El filtro complementario

permitedescontarlaaceleraci6nLegravedadalassefialesacelerom6tricasutilizandola

orientaci6n calculada a partir de gir6scopo (muy preciso y no es  susceptible a fuerzas

extemas)ydelaceler6metro(norulaerorexperinental).Posteriormenteseigualan

a  cero  todos  los  valores  de  aceleraci6n  inferiores  a  0,035  G  (eliminaci6n  del  ruido).

Finalmente  se  integra dos veces|la aceleraci6n  con respecto  al tiempo para obtener la
I

posici6n del sensor. Todas las integraciones se realizan con el m6todo num6rico de la regla
I

del trapecio. La frecuencia de mu'estreo para ambos dispositivos inerciales fue de 1 kHz.
)

de/ecc!'o#+lA4I/.j?y..  Como  una  hedida  de  la  orientaci6n  de  la  mirada,  se  calcula  la

proyecci6n del eje X del aceler6inetro sobre una esfera de 30 cm radio, que se mantiene
I



24

fija durante el movimiento de la cabeza, a partir de la posici6n y la orientaci6n del IMU
`

(vector pico o plMU, vcr Figura 7). Luego se calcula la distancia ortodr6mica entre plMU

y plMU en el iustante previo, colpo una medida del.deaplazamiento angular de la mirada.
!

La distancia ortodr6mica pemite;expresar el desplazamiento angular, de modo que 1° en
I

rna esfera unitaria corresponde a tina distancia estandar en cualquier parte de la superficie

de la esfera. El`inicio y el t6minp del movimiento se determinaron en base a un criterio

de umbral de velocidad angular d

poramefros+MU.I?);..Calculaelqempotranscurridoentreeliniciodelestimuloyelinicio

del movimiento, latencia; la distincia ortodr6mica entre plMU en el instante inicial y el

momento   fmal   del   movimientt,   amplitud;   Ia  velocidad   mckima;   la   duraci6n   del

movimiento y la direcci6n. La direcci6n se expresa en grados, con 0° para el movimiento

vertical  hacia  arriba,  90°  para  e movimiento  netamente  horizontal  hacia  la  direcci6n

contralateral al sitio estimulado,  -90° para movimientos hacia ipsilateral y  180  o  -180°

para movimientos hacia abajo.

/zlj3cz.o#es+lh4Z/.p)/..  Se definen fiquciones y variables utilizadas en trayectoria_IMU.py,
I

deteccion_IMU.pyyparametrosJIMU.py.
)I

!1
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Figure 8. Andlisis de lus datos adquhidas om ct sistrma de medicich inercial  aMU). Amarillo,
magnitudes calculadas y € corchctes se muestran las respectivas unidades. Rectingulos con linea
discontinua, schales adquiridas y procesadas. Vdde, fimciones que se aplican a las sefiales. Azul,
archivos de chdigo fiiente (con corchetes se indica ha ctapa del proceso en la cual intervienen).

Aizddsis asfodsb.cos.. Se reaLiz6 un estirdio pararndico para deteminar el efecto de los

paninetros de la microestimulaci6n el6ctrica sobre los parimetros cinematicos  de los

movimientosdelacabezaa]iglms19y22).Seconfeccionaroncurvasestinulo-respuesta,
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lascualesfueronajusfadasa+afunci6nexponencial(R=[Ro-Mesecfl]xe-P/'+

Mesefa) o a una funci6n sigmoide (A = [Mcsetan x p"]/[Ko,5" + pn]) segrin el caso.  ji:

respuesta  (calculada  con  el  prodrama poromefros+lit4I/.p};,  vcr  analisis  de  datos).  p:

parametro  del  estimulo  (vcr  Fiaira  4).  Zio:  respuesta  evocada  cuando  p = o.  Meseta:

meseta de la respuesta. ?: constan.te de tiempo. Ko,5: valor de p cuando A corresponde a la

)

mitad  de  la  777eseta.  7i:  coeficiehte  de  Hill.  Todos  los  ajustes  a  las  curvas  estinulo-

respuesta  y  los  calculos  estadisticos  se  realizaron  con  programa  Graphpad  Prism  6

(Graphpad Software, USA.).

Ablaci6n del tectum 6ptico.. A 5 palomas se les extirp6 el tectum 6ptico ipsilateral a los

:;e:::dL°;]ymr:]aa]:z::::::deals::svi]e°d:::o°nse::]eo]sGa::i:]ne:::Zafn::t]:sn]:r:;S;°ssee::itr]::::
_

todos los procedimientos mtinarios de cirugia que se detallaron previamente. Se realiz6

una craneotomfa en la regi6n temporal para acceder al tectum. Se extixp6 el Teo con una

pipeta de Pasteur de vidrio esterilizada con la punta doblada y acoplada a una manguera,
I

I

unatrampadevacfoconstruidacdnunkitasatoyunabombadevacfo(BOECOGermany,

R-300). Se rellen6 el espaci6 con,un hemostatico local absorbible de gelita y se sell6 con

cera de hueso. Luego de dos dias de recuperaci6n, los animales fueron sometidos a las
I

mismas  mediciones  realizadas  intes  de  la  ablaci6n.  En  la  Figura  9  se  muestra  la

reconstrucci6n histol6gica de un daso de ablaci6n tectal. En el recuadro 8 se observan dos

perspectivas   del   enc6falo,   donie   se   aprecia  que  una  porci6n   del  tectum   anterior

permaneci6infactadespu6sdela!ablaci6n.LoselectrodosimplantadosenelGLvdeeste



27

animal estin en loci rapresentados en la porci6n del Teo que fue extirpada, regiones

intemedia y posterior.

ffi    .  ::i_
Figure 9. Reconsth]oci6n histol6Sca de un caso de chlaci6n del tectim 6ptico ipsilateral al electrodo
implantado en el GLv. A: La serie avanza de posterior a anterior haria la derecha y hacia al]ajo. 8:
Vista posterior y laml del enc6falo Con la ablarich del TcO izquindo. I.a ban de calibraci6n es la
nrisma pan A y 8.
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Detecci6ndelosmovimieutoses`pondneosdelacabeza
I

::nrfi:g8::c6]6]:eaxc;::;:Cej:tnaLLjenne:lit:sL:evdeL(col:£ndeasdfu:8]:LirLsd:aLaqucea:aezqaueas;e=::1;a°)e.n::

Figura7.Seutiliz6elaceler6medoAI)XL335(ANALOGDEVICES)yelgir6scopo3D
i

anal6gico LPY5 03AL (ANALOG DEVICES), ambos conectados directamente a la tarj eta

de  adquisici6n  (Nacional  InstruLents  PCI-6024E).  Se  analizaron  los  3  componentes

lineales y los 3 componentes andilares del movimiento de manera   separada. Para cada

sitio estudiado, contamos como minimo con una hora de registro en presencia de luz y una

horaenoscuridad.EnambascoJdicionesseregistr6alanimalconysinlosefectosdel
i

finaco apomorfina, un agonisti de dopanina que genera un aumento de la actividad
_

motoraenlaspalomas(versecciinsiguiente).Laduraci6ndelmovimientodelacabeza

;:1::::::I:Za°cea,epr:]':nd:o?t:::[ut:ceiqb:::::::;::raa2d:esceefisa::Sc:::r:Sdpo°::[]ean::;zad::
I

promediodelasefial(rms).Eltirminodelmovimientosesitu6enelmomentoenque

todas  las sefiales  alcanzaron valbres menores a 3  veces  el rms  de la sefial que viene a
I

continuaci6n.EnlaFigural0seriuestrauneventodelm6vimientodelacabeza.Ademds,
[H

se  utiliz6  una  cinara  de  viio  digital  (SONY,  DCR-SX45)  para  monitorear  los

movimientos de la cabeza de los animates. Las filmaciones fueron hechas a 60 Hz. Estas

nos  permitieron  verificar  la  diiecci6n  del  movimiento   y  a  qu6  tipo   de   conducfa
+

corresponde cada movimiento registrado (cambio de orientaci6n de la mirada, picotazo,

agitaci6n de la cabeza,  etc.). Conjuntamente se registr6  la actividad multiunitaria en la

:

lalnina intema del GLv (Figura 10, /raz4 I.#/erz.or).
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Figura 10. Registro multiunitario en la linina intema del GLv asociado a movinientos de la cabeza.
Se rmestra un evento de movimiento de un animal en la condici6n fot6pica bajo los efectos de la
apomorfima.  Se  registraron  6  sefiales  correspondientes  a  velocidades  angulares  y  aceleraciones
lineales. Ia actividad multiunitaria re8istrada en la linina intema del GLv esfa fiiltrada digitalmente
por sobre los 300 Hz. El asterisco corresponde a una espiga que se muestra axpliada en el tielxpo.
acex,  aceY, acez,  ejes x, y, z del aceler6metro.  girx, girY, girz,  ejes x, y,  z del gir6scopo.  I.a
fi.ecuencia de muestreo de los sensores inerciales fue de 1,6 kHz para los ejes x e y del aceler6metro,
550 Hz para el eje z del aceler6metro 'y de  140 Hz para cada uno de los 3 ejes del girdscopo. Abajo
a la derecha se muestra la barra que corresponde a la escala temporal de las 7 sefiales sincronizadas.

Aplicaci6n del agonista

Los animales despiertos con imp antes cr6nicos, al ser inmovilizados, despu6s de alguno

minutos experimentan una dismihuci6n en los movimientos de la cabeza y en ocasiones

se   duermen.   Para   activar   a os   animales   en   estas   condiciones   se   les   inyect6

;::rahT:c.u:::i::a::,:.:MgA:i.ad:i:ha,`'ainaacg.onnci::tr::i.:no::I:;`::`:'n-;upeo,?::::n:
r

esteril.  Se  ha  descrito  que    la  apomorfma  induce  comportanientos  estereotipados  en

palomas adultas (Goodman, 198

fr



RESULTADOS

Andlisis de la densidad de las corrientes evocadas visualmente
I

Alregistrarlospotencialesdecahapoalolargountransectodorso-ventral,queincluyeal

GLv,  se  observaron potenciales evocados  por  luz producto  de  las  masivas  aferencias

visualesquepresentaestendcleo|ConsiderandolatopografiadelGLvdescritaentrabajos

previos (Crossland yuchwat,1979; Guiloff et al.,1987; Mpodozis y Karten, 2004; Vega-
)

Zuniga et al., 2014)  es posible h'acer un analisis de la densidad de corriente (CSD, ver
I

me'/oc7as) producida por las sinap§is activadas por luz. Se estimul6 con un flash de luz en

cadaunodelospuntosderegis[Loysemidi6elpotenciallocaldecampo(LFP).Se

observarondossefialescaracteris{icasG{igura11).Unadeellascorrespondeaunafuente
I

de corriente ubicada en la linina'intema y la otra a un sumidero ubicada entre 250 y 300

[im  hacia  ventral,  en  la  linina  extema.  La  posici6n  del  electrodo  fue  corroborada
J

posteriomente  mediante  lesione;s  electroliticas  (n  =  29  lesiones  en  19  aninales).  41

:e:;I:taerrf:t6Lc:Se::o::::::p]e2:entri::o6n:san:::t°:een:eLd9e:oL:I:Lnetse)'e::::n:=a°]Snt?mpaa;:

sumidero en la linina extema. D6 esta manera, las sefiales fisiol6gicas (fuente y sumidero

de  corriente)  se  utilizaron  en  !sta  tesis  como  referencia  para  localizar  z.#  vz.vo  las

subregiones del GLv.

i
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grpaefie£]d:E:
CSD

grdfico de linea

fla h                 12oo pJ

-I-
---

Vfla sft I 20 mv/mm2

CSD
gfafico de color     mv,m2

flash                        loo ITis

FigDra  11. Arilisis de la densidad de la coniente a lo largo del eje dorso venml del GLv. A La
izquierda se muestra rna micofotografia a I OX de la lesion electolffica hecha en la ldmina intema del
GLv. Con rna linea continue vertical se indica la orientaci6n del tmsecto realizado. Se muestran cada
unodelos21sitiusderegisfroubicaduscada50im.hasegiindacolLimnaindicaelpotencialdecanpo
evocedo por luz en coda profundidad. ha tercera columna muestra el ciuso temporal de ha densidad de
corriente en cada pimto de reristro. En la colima derecha, el CSD expresa la densidad de la corriente
conelc6digodecoloresqueseindicaaladerchadelgffico.Conunalineaverticalcontinuaseindica
el inicio del pulso de lug. I.a escala temporal papa el IFT y pan el CSD se muestra en el extremo
inferior derecho.

CSD promedio

flash

densidad do la
corriente
nomializeda

Figure  12.  Prrmedio  (n  =  36)  del
andlisis de la densidad de la corriente
a lo  lngo  del  eje  dorso  ventral  del
GLv. Ia explicaci6n de esta figura es
la misma de la Figun I I .

100 ms
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Caracterizaci6n  de los campos ;\ecaptivos

Al monitorear el I.FP en el GLv c,on parlantes de audio, encontramos que la intensidad de

la respuesta visualmente evocadd variaba dependiendo de la regi6n del campo visual en

la cual se situaba el estinulo. Para caracterizar esta respuesta medimos el LFP evocado
'

ubicando la fuente de luz en distintas zonas del campimetro (ver me'/oc7as).  Se ubic6 el

electrodo  de  registro  en  la  linina  extema  del  GLv,   en  base  al  perfil  fisiol6gico

caracten'stico que revela el CSD, y medimos el LFP evocado ubicando la fuente de luz en

distintas  zonas  del  campimetro

respuesta visual tiene un maxiin

i

(vcr  "e'/oc7os').  Encontramos  que  para  'cada  locus  la

en una region acotada del campo visual y la intensidad

delarespuesfadecaeamedida[ueelestimulosealejadelcentrodeesfaregi6n.Se

confeccion6 un mapa para las respuestas de cada sitio del GLv ajustando el pico del LFP
I

evocado y se determin6 el centrQ y el ancho del campo receptivo (Figura  13, izquierda;

ver "e'fodos').  Se encontr6 que ei 80% de la respuesta maxima estaba restringida a rna
1

region de 8° de radio en promedio. Tomando en cuenta que la regi6n frontal del campo

visualdelapalomatieneunama)orrepresenfaci6nenelGLvqueloscamposexc6ntricos

(Crossland y Uchwat,  1973),  ev,aluamos  si  habia  diferencia  de tamafio  entre  los  CRs
;

QTigura 13, derecha). Encontram1s que el radio de los CRs frontales (P =  6°, n = 9 locus

en 7 aninales) fue significativamente menor (Ma7i7i - Whfmey U = 14; P < 0,05) que
I

el radio de los CRs mds exc6ntric'os (X = loo, n = 8 locus en 7 animates).

11

i'
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Campos receptivos del GLv

CR eetrdrfe®.                     CR frorddes

Figura 13. Ubicacich y taniafio de log capos recgivros frontales (rojos) y excchhicos (verdes) del
GLv.  Izquierda:  Ubicaci6n del  cenfro  del  cape recaptivo  de  17  loci  del  GLv,  9  frontales  y  8
excchticos > 54° reapecto de la prnyeccich del vector conformado entre la linca interauricular y la
punta del pico (cnlz). El tanafio de los cinlus napresenta el ingulo s6lido confomado per la curva
de  isonivel  (aj`rfe grussiano 2D) del  80% de la reapuesta mdrrima (vcr Figura 5,  m&odrs). Los
cuadrndos negros rqpresentan el cenfro aproxinado de canpos recaptivos de log cuales no se midi6 su
tamafio. Derecha: diagrama de cqjas que muestra fas diferencias de tamafios entre los campos frontales
y los campos excchtricos.

Movinierfuas ocutares en animoles con la cchezp Testringida de movimiento

Evaluamos el efecto de la microestimuhari6n el6cthca en distintas regiones visuales sobre

la orientaci6n del ojo contralateral dento de la 6rdita ocular. Las palomas anestesiadas

fueron ubicadas en un estereotixico en la posici6n estindar QTalbach et al.,  1990) y se

instal6 un sistema de seguiniento coular basado en una cinara infrorroja (ver me'fedas).

Introdujimos  en  el  cerebro  de  las  palomas  (n  =  3  transectos  en  3  animales)  un

microelectrodo a lo largo de un transecto en el sentido dorso-ventral desde el telencefalo

hasta el tracto 6ptico y luego realizamos otro transecto en el Teo del mismo aninal

a7iguras  14). En el primer transecto microestimulamos el6ctrieamente en 7 regiones en
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las   cuales   encontramos   potenciales   evocados   por   luz.   No   encontramos   cambios
I

significativos en la posici6n del djo al estimular las regiones telencefalicas con respuesta
I

visual, el tracto 6ptico y los distiptos estratos del tectum 6ptico, el principal centro visual

primariodelasaves.EnelTeo,quaumentarlaamplituddelestinulosobreciertoumbral

observamos  que  el  animal  levarit6  la  cola  y  las  plumas  del  cuello,  desarrollando  una

i

respuesta de alertividad. Tampoco encontramos efecto en la posici6n del ojo al estimular

el nticleo mesencefalico lateral parte dorsal OuD), un relevo sensorial auditivo. En uno

de  los  casos,  en el  nticleo  DLL {uno  de los  5  ndeleos  del  complejo  GLd de  las  aves;

Gtinttirktin y Karten,  1991) enco'ntramos una respuesta de  1°  de desplazamiento ocular

(cercana al limite de resoluci6n d la tecnica) y en dos de los casos en el ndeleo rotundus

;::'p,ri'=°]e;::S;I:a:ee[n;I:a:]c:i:styen:]e;e:::ec::a::sV3£Scua:I:s:s:::adyos::ad:::i;::a7c){6e:

en la zona ubicada entre I GLv gener6 movimientos de casi 4° de amplitud y en

:icGo::;:Sa::oV]]:]ge:td°es]:rc=:e::!fuye]ra°:e::6an]reend:do°nrd:es:°r'e:)i:6fuuen:a]:s:n|:e=oP]L£[tTc:

para verificar la posici6n del elec;trodo. Estos resultados demuestran que la estimulaci6n
1

electrica en estructuras que constituyen relevos sensoriales 04LD) y visuales (Wulst, Lst,
:

Tro y Teo) no es suficiente para, evocar movimientos oculares en la paloma. Si bien en

mas de una estructura visual se gi

GLv), 6stos ocurrieron en el GLv

meraron movimientos de orientaci6n visual (DLL, Rt y
I

con mayor consistencia y mayor amplitud.

11
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posici6n del ojo contralateral
components vertical         components horizonfal

iiiE-

-fJL`- ~   tixntul
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nasal

J , onto
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Figura 14. Efecto de la micoestinulacich elidca en estnicturas visuales sobre la posici6n del ojo
contralateral. Equieda: Se muestra la mma fluorescente dQjada por el electrodo embebido en Dil.
Derecha: Se aplic6 un tren de pulsos cat6dicos monoftsicos (300 tlA, 300 IIz, 300 LLs) en las fib]as de
proyeccich del GLv y en siete esfnlchms on aedvidad visual: J7jperpaJ7*!i»I q?foa/e o WljIAAsf visual,
Lst DLL, Rt, GLv, Tro y Teo a3sfroctura compuesta per sop, SGF, SGC y SAC). Ein  (confuGa)
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cadaunodelospuntosdeestimulaci6risemuestraelpromedio(coxp.verticalazulycomp.horizontal

::;=Eef,e.`sE:ipiard¥e;teo.::£cara;ny|8o.¥oenti:i'.ndees'poioaccoandtratra::;e.ra:eseest#u::£6nTEo|::.:

iieg;fi?ec#:c;;::£i,,:in:g"#u#a;d,,p?%v#;;::;::e;i,:c;ic:;,e;ICE;::h:#jni;:frf:#:in:,;"f;a,ioE;'%3tw;:gg#f£::i,tr#i,%&g)%_RE_c:,tffi#::esfna::ppm%%#aiierfafi

pars dorsalis ®RI:DD, ventrioulus (}r);. nucleus isthmi pars parvocellularis (1pc), nucleus isthmi pars
magnocellularis Qm!c) , brachium colliouli superioris QBCS).

Paraevaluarsilaanplituddelos|movimientosocularessevedisndnuidaporelefectode

laanestesia,estimulamoslalinihaintemadelGLvenunanimaldespiertoconlacal]eza

i

restringida G7igura 15, Tabla 1, n`= 2 sitios en un animal). La restricci6n del movimiento

se logr6 mediante el uso de pemos implantado en el crineo, con la finalidad de no generar

puntos de presi6n en el animal que pudieran generar dolor. Se midi6 la posici6n de ambos
I

ojos con el mismo sistema de se8uiniento ocular ocupado en la Figura 14t Encontramds
I

quelaestimulaci6nevoc6movim,!entosnoconjugadosdeambosojosyconunadirecci6n

y  con  rna  amplitud  que  no  valid  significativamente  cuando  los  parametros  de  la

estimulaci6npermanecieroncon!tantes.Paralosdossitiosesfudiadoslaanplifuddel

desplazamiento ocular fue de 5° 2° para el ojo contra lateral y de 6° y 3° para el ojo

ipsilateral  (ver Tabla  1).  En  el  rnimal  despieuto  no  hubo  un  aumento  evidente  de  la

)

anplitud de los movimientos oculares evocados el6ctricamente en el GLv. Sin embargo,

observamos  contracciones  mus¢ulares  en  la  regi6n  del  cuello  del  animal  evocadas

I

el6ctricament?,unefectoqueyas(eapreciabamaslevementeenlosanimalesanestesiados

al estimular el GLv con estimulos subumbrales para los movimientos oculares.
i
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posici6n de los ojos
compowhe vertical componento horizontal

±____.__.i-:i:±f=_fff5f=±=_
ipsilateral

100 m9

Figura ls. Movimientos oculares de anbos ojos evocedus al microestimular electicamente un aninal
despifroconlacabezaTestrintidademovimiento.I.osojosipsilamlycontralateralhacenreferencia
a la ubicaci6n del electrodo inplanfado en el GLv. ha sinbologfa de las trazas es la misma utilizada
en la Fig`m 14. Ias bandas verticales grises coneaponden a la chmci6n del estinulo (tren de pulsos
bifdsico cfrodo-primero, 300 LLA, 300 Ike 300 iis pulso, 300 ms tren).

Ach]acttn de ha musculatural del c..eLlo en animates anestesiodas

A   continuaci6n   reali2anos   expedmentos   agndos   en   animales   anestesiados   para

dcteminar  con  mayor  precisi6n  eapacial  la  rect6n  desde  la  cual   se  evocan  las

contracciones contracciones musculares del cuello que observamos en los experimentos

previanentemencionados.Estascontocoionessemidieronregistrandoeldesplazamiento

de un imin adosado a la superficie de la musculatura del cuello. El cambio de la posici6n

del imin se dctect6 con un sensor mqgndico (vcr mGfodrs), lo cual se traduce en un

cambio de voltaje. Se realizaron transectos a lo largo del eje dorso-ventral del GLv. Para

cada penetraci6n, se utiliz6 el CSD como refenencia para dctemimr la ubicaci6n de las

respectivas  subregiones  del  GLv.  En  la Figlm  16,  se  muestra  uno  de  los  casos.  Al

estimular el6ctricanente entre 500 +Lm por sobre el centre de la linina intema y 300 LLm

mis abajo con pulsos catodo-primero, se observaron contracciones de la musculafura del

cuello. El pico de la respuesta se situ6 loo iim por sobre el finite dorsal de la linina

intema del GLv. Al normalizar los valores de voltaje para cada una de las penetraciones

(n = 7 transectos en 3 animates), encontomos que la regi6n en la cual se genera el mayor
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pico de contracci6n esta 200 iLm por soho el centro de la lamina  intema a7igura 17). Esta

regi6nesdondeseencuentranlosconosax6nicosdelascelulasdeproyecci6ndelalinina

intemadelGLvyesdedondesurgeeltractoeferentedelGLv(TrdLv;Vegaetal.,2015).

contracci6n de la
musculatura del cuello

Figtim  16. Efedo de la microestimulari6n el6ctica en el GLv sobre la contraci6n muscular del
cueuo. A la izquleda se muestran el CSD conxpondiente (vtr mdirdas) con el eje espacial a escala
con la fcto y alineando la fuente y el s`midco de corriente con la linina intema y la linina exterm
del GLv respectivanente (asterisos). Al oentro, fas lesiones elecfrolfticas y la ubicaci6n de los  12
sitios de estimulacidn, saparndos por 100 ilm Vnde, la tinci6n fluorescente Nissl. AzuL, la tincich
fluolescente DAPI. En la imagen se aprecian fas dos mancas de color celeste, estas coneapondm a las
cicatrices gliales, producto de las lesiones elecfromcas (asteriscos). I.as lesiones se efectuaron en la
16mina intrma y en la lamina extema, en base a lus datos obtenidos por el CSD. En todos los puntos
de estimulacich se aplic6 un tren de pulses bifficos cftodo-primcro (150 LLA. 300 Iky 300 LLs pulso,
300mstren).Aladerechasemuerfuelcusotaporaldelcanbiovohajedelsensormagneticocomo
unamedidadctcambiodeposici6ndelininadoudoalmdsoulo.Enrojosemuestraelpromediopara
cada  sitio  y  con rna fianja rosada  en trmo  al prmedio,  se muestra  el  error  estindar  (n  =  10
rapedciones). ha fronja gris indica ha dimcich del estinulo. I.a microfotografia fue sacada a 4X. Las
abreviaciones son las mismas que en la Figlm I .
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FigDm  17. Regich que genera la mckima reapuesta muscular del cuello frente a la estimulaci6n
electica a lo largo de un transecto en el GLv. Se realizanon 7 penetraciones en 3 aninales, 3 de fas
cuales se confirmam con lesiones en las lfuinas intema y cadeema. En todos los cases el estinulo y
la mctndologfa fue la misma que se detalla en ha Figlm 14. A la izquierda se muestran los CSD de
cada tina de las 7 penetmciones alineados per el oento del s`mideno de la corriente. En coda CSD
los valores de la densidad de oorriente se nrmalizann entre I y -I en relaci6n a los valores m6ximos
y minimos reapectivanente. A ha derecha se mlestra el promedio del valor del pico de la reapuesta
pars cada profimdidad. Ias tiarras de erin xpresentan el error esthdar. I.os valores de voltaje para
cadapenetmcidnfu-nomalizadosreapectodelvalordelpicomdriimoalcanzadoenesetransecto.
Losvaloresdeprofundidad,estdnreferenciadosalsitiocorrespondiemealcentrodelalininaintema
del GLv, estimado en virfud del CSD. ha linea punteada negro superior indica el punto de mdxina
respuesta.  ha linea punteada negra infrior muestra el punto  en  el  cual  fueron alineados  los  7
experimentos.

Combias de orlentwi6r. de La minda evocados eL6ctricomente en animates despiertos

Se ha descrito que previo al inicio de los movimientos de la cabeza gatillados en FEF

@lsley et al., 2007) y en el CS (Guitton et al., 1980; Roucour et al., 1980; Comeil et al.,

2002a; Comeil et al., 2002b) del mono, oci-contracciones en los mdsculos del cuello.

Dado que la microestimulacich electhca en el GLv a7iguras 16 y 17) genera contracciones

de los mdsculos del cuello de la paloma, inplantanos cr6nicamente elechodos en la

linina intema del GLv para evaluar el efecto de la microestimulaci6n electhca sobre la

orientaci6n de la mirada. Medimos la posici6n de los ojos dentro de la 6rbita ocular con

rna cinara infrarroja alosada a la cabeza del anirml y la posici6n y orientaci6n de la
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i

cabeza   con   dispositivos   de  in:dici6n   inercial   (ver   me'focJas).   Como   una  primera

aproximaci6n,  solo  analizamos  l`os  distintos  componentes  de  las  sefiales  inerciales  sin

integrarlas Q'igura 18).

Hallamos que la estimulaci6n de

ojos y de la cabeza (n = 4 sitios

restringida,  al  estimular  en un

amplitud y direcci6n del movim

locus del GLv gatilla movimientos oculares de ambos

3 animales). Al igual que en los casos con la cabeza

smo  sitio,  los  movimientos  oculares  exhibieron rna

nto constantes cuando los parinetros del estimulo se

mantuvieron fijos (Figura  18). Tinto la direcci6n como la amplitud variaron cuando se

estimul6   en   distintos   sitios

movimientos  oculares  fue  de

1

un  mismo  estimulo.  La  amplitud  maxima  de  los

ninguno  de  los  sitios estudiados  se  encontr6  una

relaci6n evidente entre la ubicaci¢n del campo receptivo del sitio estimulado y la direcci6n

de  los  movimientos  oculares.  Ei todos  los  sitios,  excepto  uno  ®aloma  38),  los  CRs
I

estaban situados en el cuadrante inferior y posterior del campo visual y los movimientos

oculares de ambos ojos fueron n'o conjugados. El dnico sitio con un CR ubicado en la

regi6nfrontalinferiordelcanpo;ivisualgener6movimientosocularesconvergenteshacia

la regi6n frontal inferior del campo visual (Tabla  1). Se requiere de un mayor muestreo

para evaluar si la relaci6n entre e tipo de movimiento ocular evocado en un sitio del GLv

y la ubicaci6n del CR respectivo §iguen  una tendencia significativa.
I

Entodosloscasosestudiadosc,onlacabezadelaninallibredemoviniento(n=4

implantes  en 3  aninales)  el umpral de corriente necesario para detectar movimientos
i

oculares fue mayor que el umbral de corriente necesario para detectar movimientos de la

cabeza.Lalatenciadelosmovimi`entosocularestambienfuesiempresuperioralalatencia
I

de los   movimientos  de la cabeza (Tabla  1),  lo curl nos  sugiere que  los movimientos

mH
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I

oculares podrian estar siguiendo ;a los movimientos de la cabeza. En todos los casos, |a

i

amplitud del movimiento de la ca.beza fue considerablemente superior a los movinientos
I

oculares.  ha  latencia  de  los  motrimientos  oculares tambien  fue  siempre  superior  a la
I

latenciadelosmovimientosdelababeza(verTablal).Ladirecci6nhaciadondesedirigi6

la cabeza fue siempre la misma para el mismo sitio y distinta cuando se estimul6 distintos

sitios. Ademas el cuadrante en donde se situ6 el CR del sitio estimulado fue el mismo

haciadondesedirigfaelpicodellimalalserestimulado.Paraanaliancuantifativanente

yenmayordetallelacmemati¢adeestoscomplejosmovimientosdelacabezafue

necesarioreconstruirlatrayectoiadeldesplazamientodelacabezaydeloscambiosde

orientaci6ndelacabeza(verme¢ici6ndelarespuesfaconductualyanalisisdedatosen

m6todoso.

•`.)
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Figure 18. Movimientos oculares y de ha cal]can evocados al microestinular electricanente el GLv de
una paloma deapierla con la caheza nhe de movimiento. Se mueshan las sefiales acelerometricas y
girosc6picas que descfoen el compl¢o movimieuto  de la ccheza. ha integraci6n de estas seflales papa
calcular la posici6n y la orientacich de la ccheza se realiza en los anflisis posteriores y se detalla en
losm6todos.I.asinbologiayloscoloresdelassedalesoculomdicassonlasmismasqueenlaFigun
14 y 15. Tbdas las trams corresponden al pmedio de 10 xpeticiones y la banda en tomo al promedio
decolormdsclarorquesentaelerrorestaldar.Iasbandasverticalesgrisescorrespondenaladuraci6n
del estinulo y los parinefros del estinulo son los mismos que en la FigLma 15.
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Tabla  1.  Descripci6n de  las  propiedades  de  los  movimientos  de  los  ojos  y de  la cabeza evocados
electricamente en el GLv.

paloma          paloma              paloma                  paloma                 pa lama                 paloma
1A                    18                         2                            3A                          38                           4

Ojoipsi'ateral

componentehorizontal(a)
524336

componentevertical(a)
620121

umbral  (LLA) 150                  120                      200                         250                        150                        200

latenc'a(m5)
85                   103                       88                          112                        120                         97

direccl6n
nasal-              nasal-                                                temporal-                nasal-                     nasal-Inferiorsuperiorinferiordorsalinferiorinferior

•.,     Ojocontralateral

componentehorizontal(')
225344

componentevertlca'(.)
533235

umbral  (LLA) 200                  120                      150                         200                        180                        200

latencia(ms)
92                   100                       90                          108                        137                        126

direccl6n
temporal-     temporal.         temporal-          nasal.dorsal      nasal.inferior        te:opr:::I-inferiorinferiorsuperior

tipo de movim iento ocular
noneconjugadoconjugado     n°C°njugado     no c0njugado    convergencia     noconjugado

cabeza

amp'itud (') >30                        >30                        >8                        >30

umbral  (LA) 40                          50                         30                         40

latencia(ms)
61                            65                           32                           53

direccl6n -contralateral     con,tnrfae':,toerra'-C°|tnrfae':,toerra'-C°|:rf:'r::erra'-

En la Figura 19 se muestra la trayectoria del movimiento de la cabeza evocado en 6 sitios

distintos del GLv (ver Figura 7, me'/odos). Se observa que la direcci6n, la amplitud G{igura

19, izquierda), la latepcia, la velocidad malima y la duraci6n del movimiento a7igura 19,

deregha) se asocian con el sitio de estimulaci6n. Se puede ver tambien, que el perfil del

curso temporal de la velocidad angular es sim5trico. Para el resto de los casos estudiados,

el grado de estapotipia del movimiento evocado y la sinietrfa de los perfiles temporales
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de la velocidad angular no mostrarm diferencias evidentes reapecto de lo que se muestra

en la Figun 19.

// \\
// \\
/` \\_,I            I              I

\\
/` \\

I

\-

¥:. `

\ //
\\ `/
\\ //\\ //\\ /, "'mpo (Ills)

Figtira  19.  C`uso  temporal  del moviniento de  la cal)eza producto de  la microestimulaci6n en
distintos /oci.  del  GI,v.  Izquieda:  ha chenfacidr  instanthea de  la caham se expresa  como  la
proyeeeich del pico del aninal en rna esfen de 30 on de radio (vex Figura 7, mchodds). Coda punto
graficado  en la esfera corresponds a la proyeetich del pico del  aninal en  un  instante (tasa de
mLiestrco:  I  kHz) durante la trayectoria del moviniento de la cabeza.  Se muesfron  10 eventos de
estimulacich pars 6 sitios distintos en el GLv. Cada sitio se presenta con `m color dstinto. Lag lineas
horizoutalesrapreseutanparalelosyestinsqudospor10°delatitLid.I.aslineasquevandeunpolo
a oho son meridianes y estin sapandas per loo de longitud. En todos los casos la orientacidn inicial
de ha cabezB es la misma y el pico del aninal apunta al ecuador y al meridiano central. Derecha
superior e infdion lkylazamieuto angular instantinco y velocidad angular instantinea. El c6digo
de colores es el mismo utilizado en ha izquich En tndos los casos se aplied un tren de pulsos
bifisicos edtodo-primero (150 iiA, 300 Hz, 300 iis pulso, 300 ms tren) y el tiempo 0 corresponde al
inicio del estimulo.

Cuando la duraci6n del estinulo se prolong6 so:he un determinado umbral, se gatill6 un

segundo evento discrcto de movimiento de la cabeza a7igura 20, izquierda arriba), el cual

se ejecut6 hacia la misma direcci6n que el primer evento. El mismo efecto se observ6 al

incrementar la intensidad o la frocuencia del estinulo por sobre un cierto umbral que
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dependi6 del sitio de estimulaci6n a'igura 20, izquierda al,medio y abajo). En algunos

casos se observ6 un tercer y hasta un cuarto evento gatillado por un solo estimulo (datos

no mostrados).

Tlempo (s)

qeyenda en la pfgina siguiente)

Tlempo (s)

Tlempo (s)

Tiempo  (s)
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Figura 20. El aumento de los parinetros del estinulo por sobre un umbral generan mds de un evento
discreto de movimiento de la cabeza. Derecha: El eje vertical izquierdo corresponde al desplazamiento
angular aculmlado (traza continua) y el eje de la izquierda a la velocidad angular (traza punteada). ha
barra horizontal indica la duraci6n del estinulo. En la parte superior izquierda del recundro se muestra
la trayectoria de la proyecci6n del bico en el campfmetro (vcr Figura 7, me'/oc7as). Los recuadros de la
izquierda se presentan con la misma sinbolog(a utilizada en la derecha. Arriba, al medio y abajo: se
muestra que un aumento en la duraci6n, la intensidad o en la frecuencia del estinulo,  respectivanente,
pueden gatillar un segundo movimiento discreto de la cabeza.

A continuaci6n se estudi6 el efecto en la cinematica del primer evento de movimiento de

la cabeza al variar la intensidad,  la frecuencia y la duraci6n del estimulo electrico (vcr

Medici6n de la respuesta conductual, me'/odos). Cuando hubo mas de un movimiento de

la cabeza solo se consider6 el primer evento. Para esto, se estimul6 un sitio en el GLv y

se  cambi6  un  parinetro  del  estinulo,  dejando  los  otros  fijos.  Los  parinetros  del

movimiento, que se estudiaron fueron la direcci6n,  la duraci6n, la latencia, la velocidad

maxima y la  amplitud  (vcr Analisis  de  datos,  we'/ocJos).  Los valores  que  se  muestran

corresponden al promedio de los parinetros cinematicos medidos en  12 sitios distintos

del GLv en 8 animales.

D!.reccj.c5#}J dw/.¢c].677.. La direcci6n y la duraci6n del movimiento de la cabeza no cambian

significativamente    con    los    parinetros    del    estimulo    (la    pendiente    no    difiere

significativamente de cero; P > 0,05; prueba F de Fisher; Figura 21 J-O). La direcci6n y

la duraci6n del movimiento evocado son diferentes en cada uno de los sitios estimulados

del GLv (P < 0,0001; prueba F de Fisher).

£crfe#c!.cz.. La latencia del movimiento decreci6 exponencialmente con la amplitud y con

la frecuencia del estimulo hasta llegar a un valor que no cambi6 con el aumento de los

parametros del estimulo (ajuste exponencial [R2ponderado  > 0,98] versus regresi6n lineal

[P < 0,05; prueba F  de Fisher];  Figura 21,  8 y C).  En los  casos  1113_I  y  1013_1  la
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latencia se ajust6 mejor a una exponencial que a una recta cuando se restringi6 el valor de

la meseta al valor de la respuesta evocada por el valor maximo del parinetro del estimulo

dentro del rango  estudiado  0?igura 21  B,C).  La duraci6n del  estimulo  no tuvo  ningtin

efecto en el valor de la latencia de los movimientos (la pendiente no difiere de cero; P >

0,05; prueba F de Fisher; Figura 21 A). Las latencias de los movimientos evocados y las

mesetas los  ajustes exponenciales correspondientes a cada sitio son diferentes para cada

uno de los sitios del GLv (P < 0,0001; prueba F de Fisher).

.4xp/I./#d)/ 1;e/ocz.cJod.. La velocidad maxina y la amplitud del movimiento creci6 con los

parinetros del estimulo hasta llegar a rna meseta (ajuste sigmoidal [R2ponderado > 0,98]

versus regresi6n  lineal  [P < 0,05;  prueba F  de Fisher;  Figura 21,  D-I]).  En los  casos

0914_1,1013_1  y  1113_1  la respuesta se  ajust6  mejor a una sigmoide que a una recta

cuando se restringi6 el valor de la meseta al valor de la respuesta evocada por el valor

m5ximo del parinetro del estinulo dentro del rango estudiado Q7igura 21  D, E,I). Las

mesetas de las amplitudes y velocidades mckimas fueron diferentes para cada uno de los

sitios del GLv (P < 0,0001; prueba F de Fisher).

De esta manera, al estimular un sitio del GLv el movimiento evocado de la cabeza posee

una latencia,  una duraci6n y una direcci6n caracteristica y con estinulos  saturantes se

obtienen tambi6n una velocidad maxima y una amplitud caracteristica del sitio. Cuando

la posici6n inicial de la cabeza es constante, estos parinetros cinematicos caracteristicos

de  cada  sitio  definen  una  direcci6n y una posici6n  final  de  la  cabeza una vez  que  el

movimiento ha cesado, lo cual se puede describir con un vector que llamaremos el vector

motor caracteristico (VMC) del sitio.
r
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Evaluamos la relaci6n entre la direcci6n y la amplitud del VMC de 25 sitios del GLv en

15 aninales con la direcci6n y la amplitud del CR correspondiente.

Dj.recci.6#..  Encontramos  que la direcci6n del VMC  se  correlaciona linealmente con  la

direcci6n  del  CR  del  sitio  estimulado  G7igura  22  8;  r = 0,89;P < 0,0001;  prueba  de

correlaci6n de Pearson). Separamos los sitios de estimulaci6n en dos grupos, uno con CRs

mas exc5ntricos qasta 60° de excentricidad respecto de la proyecci6n del pico en posici6n

esfandar, ver "e'/oc7as) y el otro con CRs frontales mas cercanos a la zona del campo visual

que proyecta el area roja (regi6n temporo-dorsal de la retinas de las palomas con rna alta

concentraci6n de fotorreceptores, Figura 22 A; hasta 60° de excentricidad). La correlaci6n

de la direcci6n del VMC y los CRs fue significativa en ambos grupos (CRs frontales r =

0,97; P < 0,0ool; pueba de correlaci6n de Pearson. CRs exc6ntricos r = 0,84; P < 0,0001;

prueba   de   correlaci6n   de   Pearson).   Las   pendientes   de   aml]as   regresiones   fueron

significativamente distinta (P < 0,01; pueba F de Fisher; observe las respectivas bandas

del  95°/o  de  confianza  en  la Figura 22  8).  Para  los  CRs  exc5ntricos  la pendiente  fue

significativamente menor que  1  (0,56 ± 0,21[CJ05]; P < 0,001; pueba F de Fisher) y para

los  CRs  exc6ntricos  la  pendiente  no  fue  significativamente  distinta  de   1   (1,025±

0,20 [CJ05]; P > 0,05; pueba F de Fisher) para los CRs frontales.
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Figrra  21.  Efecto  de  los  parinetros  de  La  nric[oestirrmlaci6n  elchca  (duraci6n,  arnplind  y
ficalencin) sobre lee parinefros cinemffioce de la respuesta de movimiento de la cabeza (latencia,
aplin]d, velocidad minlna, dimct6n y direocich) en  12 sitios del GLv (8 animates). I.os ptintos
corresponden al promedio de 10 repeticiones y Lay barras de error indican la desviaci6n estinder para
cada promedio. Para cada grupo de datos se presenta en linea continua la regresi6n lineal (A, JO), rna
funcich de ajuste exponencial (8, C) y rna fimcich de ajuste sigmoidal (D-D. Para mayor detalle de
log  atusts,  ver  analisis  de estadisticos  en  lee mctodos.  I.os  cedigos  de  colores  mostrados  en  A
conaponden al chdigo de cada animal seguido de "_" y d i]dmero del sitio de estimulaci6n. Pars toda
la Figtm lee eddiges son lea nrismos que en AL.

4wp/#nd.. La amplitud del VMC se correlaciona linealmente con la excentricided del CR

del sitio estimulado (Figura 22 C; r = 0,62; P < 0,001; pueba de correlaci6n de Pearson).

Sin embargo, la correlacich de la amplitiid deL VMC y los CRs foe significativa y mayor

en anbos grupos por separado (CRs frontales r = 0,79; P < 0,001; pueba de correlacich

de Pearson. CRs exc6nthcos r = 0,91; P < 0,001; pueba de conelaci6n de Pearson), Las

pendientes de anbas regresiones no firm significalvanente distinta (P > 0.05; pueba F

de Fisher) pero si los interceptos (P < 0,0001; pueba F de Fisher).

AB

Canrlpos receptivos eel GLv

{I.eyenda en la pfgina sigDiente)
50          loo         leo

Eke®ntdeld&d dot CR 0
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Figura 22. Relaci6n entre la ubicaci6n de los campos receptivos de distintos loci del GLv y el vector
motor caracten'stico del locus correspondiente. A:  Se muestra la.ubicaci6n de los campos receptivos
evaluados. El sistema de coordenadas y la posici6n de la paloma son iguales a las Figuras 5 y 13. En
rojo los CRs cercanos al area del canpo visual donde proyecta el area roja (fovea temporal) y en verde
los  CRs mas  exc6ntricos.  8:  Direcci6n de los  CRs y de los VMCs.  C: Excentricidad de los  CRs y
amplitud de los VMCs. Todas las dimeusiones expresadas en A y en 8 de los CRs y de los VMCs hun
sido calculadas de la misma manera que en las Figuras 13 y 20 respectivamente. Las lineas roja y verde
conesponden  a  las  regresiones  lineales  calculadas  tomando  en  cuenta  los  sitios  rojos  y  verdes
respectivamente. Las lineas punteadas rojas y verdes en A indican los linites superior e inferior de las
respectivas bandas de confianza del 95°/o.

Para ver si el movimiento  evocado  el5ctricamente de la cabeza depende de la posici6n

inicial de la misma, se midi6 la posici6n fmal de la cabeza al estimular el GLv con el pico

del animal apuntando hacia distintas posiciones iniciales. El estinulo utilizado fue aquel

que consigui6 generar el VMC eel sitio estudiado cuando el animal esti en la posici6n

inicial estindar (el pico apuntando hacia la cruz en las Figuras 5,  13 y 22). Encontramos

que  tanto  la  direcci6n  como  la  amplitud  del  movimiento  no  se  ven  afectadas  por  la

posici6n inicial de la cabeza (Figura 23). Considerando que el campo visual del animal se

mueve solidariamente con la cabeza, podemos decir que los movimientos generados al

estimular el GLv son dirigidos hacia un punto en el espacio visualmente referenciado.

a-eyenda en la pfgina siguiente)
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Figura 23. Efecto de la posici6n inicial de la cabeza sobre el VMC de 6 sitios del GLv en 4 animales
(A-F). El sistema de coordenadas y la posici6n del cuerpo de la paloma es la misma que en las Figuras
5,  13 y 22. Las lineas negras representan un vector que describe las trayectorias individuales de los
movimientos  de  la cabeza evocados  electricanente.  Los  puntos  indican la proyecci6n del pico  del
animal durante la posici6n inicial de la cabeza.

Eifecto de la ablaci6n del Teo

Si consideramos las aferencias tectales que llegan a la lfimina extema del GLv, podriamos

pensar que la respuesta conductual observada al estimular el GLv se debe a la activaci6n

de los centros generadores de patrones motores mediante la activaci6n retr6grada de las

aferencias  tectales.  Evaluamos  el  efecto  de  la  ablaci6n  de  Teo  sobre  los  cambios  de

orientaci6n de la mirada evocados por la microestimulaci6n electrica en el GLv ipsilateral

(ver ablaci6n del tectum 6ptico, 7#e'foc7oS). No encontramos ninguna diferencia en cuanto

a la direcci6n y a la latencia de los movimientos oculares gatillados en la condici6n de

cabeza restringida  (2  sitios  en un  animal)  y  de  cabeza  libre  (4  sitios  en  3  animales).

Tampoco encontramos ninguna diferencia cualitativa en la relaci6n de dependencia de los

parinetros del estfmulo sobre los parinetros cinematicos del movimiento de la cabeza (4

sitios en 2 animates). Luego estudiamos cuantitativamente el efecto en la cinematica del

movimiento de la cabeza al variar los parinetros del estimulo electrico en 2 sitios del GLv

de un animal con y sin el tectum 6ptico ipsilateral al GLv estimulado (Figura 24).

D!.7'ecc[.c57c)/ c7wr¢cj.6#.. Al igual que en la condici6n con Teo, al extirpar el 16bulo tectal la

duraci6n y la direcci6n  del movimiento no  se vieron  afectadas por los parinetros  del

estimulo  (la  pendiente  no  difiere  significativamente  de  cero;  P > 0,05;  prueba  F  de

Fisher). Ninguna de  las  curvas  estimulo-respuesta mencionadas  fue  significativamente
i

distinta al evaluarlas en la condici6n con y sin Teo (Figura 24 J-O; P > 0,05; ANOVA

de dos vias).
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I,ofe#c!.cr..  La  latencia  de  la  respuesta  en  funci6n  de  la  duraci6n  del  estfmulo  no  fue

significativamente distinta en la condici6n sin Teo con respecto a la condici6n con Teo

(Figura 24 A; P  > 0,05; ANOVA de dos vias). La latencia del moviniento en funci6n de

la amplitud y la frecuencia del estimulo (Figura 24 8, C) se ajustaron significativamente

a una funci6n exponencial mejor que a una regresi6n lineal (P  < 0,05; pueba F de Fisher).

En ambos sitios implantados, el efecto de la extixpaci6n tectal sobre las curvas estfmulo-

respuesta fue significativo (P < 0,0001; ANOVA de dos vias). Sin embargo, en ninguno

de estos casos se afect6 significativamente el valor de la meseta del ajuste exponencial

(P  > 0,05; prueba F de Fisher).

j4j#p/z./#d y  ve/ocz.dad..  La  amplitud  y  la  velocidad  del  movimiento  en  funci6n  de  la

duraci6n  del  estfmulo  (Figura 24  D,  G)  se ajustaron significativanente  a rna  funci6n

sigmoidal (R2po„dgrado  > 0,96) mejor que a una regresi6n lineal (P < 0,05). En ambos

implantes,  el efecto  de  la extirp?ci6n tectal sobre las curvas  estinulo-respuesta no fue

significativo (P  > 0,05 ; ANOVA de dos vias). La amplitud y la velocidad del movimiento

en funci6n de la amplitud y la frecuencia del estimulo. (Figura 24 E, F, H, D se ajustaron

significativamente  a  una  funci6.n  sigmoidal   (R2po7,derado  > 0,97)  mejor  que  a  una

regresi6n  lineal  (P  < 0,05;  prueba F  de  Fisher).  En ambos  implantes,  el  efecto  de  la

extirpaci6n  tectal  sobre  las  curvas  estinulo-respuesta  fue  significativo  (P <  0,0001;

ANOVA   de   dos   vias).    Sin   embargo,    en   ninguno   de   estos    casos    de   afect6

significativamente  el valor de  la meseta  del  ajuste  sigmoideo  (P > 0,05;  prueba F  de

Fisher).
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En resumen, se encontr6 que al extixpar el tectum 6ptico ipsilateral al GLv estimulado en

los dos sitios evaluados (en un animal) no se produjo ningdn cambio significativo en el

valor  de  los  parinetros  cinematicos  caracteristicos  del  sitio  de  estimulaci6n.  Esto

resultados demuestran que existe al memos una via que no incluye al Teo ipsilateral por

medio de la cual  la estimulaci6n el6ctrica en el GLv inicia movimientos de orientaci6n

visual.  Sin  embargo,  con  la  ablaci6n  tectal  se  vio  afectada  la rapidez  con  la  cual  se

alcanzan algunos de  los valores caracteristicos de los sitios de estimulaci6n (Figura 24 8,

C, E, F, H, D. Esto tiltimo sugiere que el Teo podria tener un efecto potenciador sobre la

acci6n del GLv ipsilateral sobre los centros motores implicados en la generaci6n de los

movimientos de orientaci6n visual, puesto que la ablaci6n del Teo ipsilateral exige mayor

cantidad de corriente y frecuencia para alcanzar las respuestas caracteristicas del sitio de

estimulaci6n en el GLv.
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Figura  24.  Efecto  de  los  parinetros  de  la  microestinulaci6n  electrica  (duraci6n,  amplfud  y
frecuencia) sobre los parinetros cinematicos de la respuesta de movimiento de la cabeza (latencia,
amplitud, velocidad maxina, duraci6n y direcci6n) en 2 sitios del GLv de una paloma con y sin el
tectum  dptico  ipsilateral  al  GLv  inplantado.  La  simbologla,  los  ajustes  y  los  datos  de  los  sitios
implantados  1414_2 y 1414_1  con el Teo son,los mismos presentados en la Figura 21. Los sinbolos
abiertos y las lineas discontinuas corresponden a los promedios y a los ajustes respectivamente de las
respuestas medidas despu5s de la ablaci6n tectal.

Movimientos espontdneos de la cabeza en animales despiertos

Preparamos animales con implantes cr6nicos de electrodos (n = 8 sitios en 6 animales) y

estudiamos la relaci6n entre la actividad multiunitaria en la linina intema del GLv y los

movimientos espontineos de la cabeza del animal (ver Figura 10, me'/oc7as). Al alinear el

curso temporal de la tasa de disparo con el inicio del movimiento en presencia de luz,

encontramos que en 5  de los  8 sitios estudiados inriediatamente despues del inicio del

movimiento hubo rna disminuci6n en la frecuencia de descarga y luego un aumento. En

3  de los sitios encontramos un aumento en la frecuencia de descarga despu6s del inicio

del movimiento. En la Figura 25 se muestran 2 sitios de registro pertenecientes al mismo

animal.  En  el  sitio  1  (Figura 25  A)  hubo  una  disminuci6n  y  luego  un  aumento  de  la

frecuencia de descarga y en el sitio 2  (Figura 25  8)  solo un aumento. Al realizar este

mismo experimento en oscuridad, observamos en los 8 sitios de registro que los cambios
I

en la frecuencia de descarga asociados a movimientos de la cabeza persistieron pero con

distinta intensidad, mostrindonos que tambi6n en oscuridad los cambios en la frecuencia

de disparo registrados en la linina intema se asocian al inicio de los movimientos de la

cabeza.
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Figtira 25. Freeuencja de descarga regisfroda en la 16mjna intema del GLv asacinda a movimientos de la
cabe2@ en presencia de luz y en oscurided, En A y en 8 se mLiestran 2 sitios de registro distintos en el
mismo aninaL Se oonstrnyerm histogranas de ha froaiencia de disparo duane Los 2 segundos prwiou y
los 2 segundos posteriores a los eventos de movimiento de la cabeza. La ventana temporal de cada punto
tiene rna duraci6n de 50 ms. Los histogramas se alinearon con el inicio del movimiento. Las barras de
errm representan  el  error estindar.  In linca puuteada representa el  inicio del movimiento.  Las barTas
vericales de color  gris claro indican la duracich promedio de los eventos. Para la condici6n fot6pica se
prm"in 39 even(os de moviniento y papa la condiei6n en osc`ridad 23.



DISCUS16N

La  microestimulaci6n  el6ctrica  en  la  linina  intema  del  GLv  de  la  paloma  genera

movimientos  sacadicos  estereotipados  de  los  ojos  y  de  la  cabeza.  Los  parinetros

cinematicos de los movimientos de la cabeza son caracteristicos del sitio de estimulaci6n

y  estos  movimientos  dirigen  el  pico  del  animal  hacia  el  CR  del  sitio  estimulado.  I,a

posici6n  inicial  de  la  cabeza  no  pareci6  afectar  la  amplitud  ni  la  direcci6n  de  los

movimientos evocados, indicando que la cabeza se mueve tomando como referencia las

coordenadas  retinianas  del  espacio  visual.  Para producir movimientos  sacadicos  de  la

cabeza los centros motores deben generar comandos en una secuencia temporal adecuada

a  un  grupo  relevante  de  motoneuronas.  Estos  comandos  deben  tomar  en  cuenta  la

viscosidad, elasticidad y la fuerza inercial que restringe los movimientos de la cabeza y la

arquitectura   y   las   propiedades   fisiol6gicas   de   los   mdsculos   del   cuello.   Dada   la

complejidad de estos requerimientos, es notable que un mismo tren de pulsos de corriente

entregados   en   el   GLv   genere  movimientos   de   la   cabeza,   rapidos   y  precisos.   A

continuaci6n discutiremos los res'ultados de esta tesis comenzando por la caracterizaci6n

fisiologfa del GLv. Luego comentaremos la tecnica de la microestimulaci6n el6ctrica y el

uso de 5sta en el estudio de los movinientos de orientaci6n visual. Discutiremos nuestros

resultados de microestimulaci6n electrica en el cerebro de la paloma y en particular en la

linina intema del GLv. Analizaremos el efecto de la ablaci6n del Teo sobre la respuesta

58
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motora  evocada  al  estimular el  GLv.  Comentaremos  los  resultados  del  registro  de  la

actividad multiunitaria en la linina intema del GLv asociado a movimientos espontineos

de la cabeza de la paloma. Finalmente, pondremos en contexto las respuestas conductuales

gatilladas  al microestimular el5ctricamente el  GLv con estudios previos  que  describen

conductas de orientaci6n visual en la paloma.

Caracterizaci6n f isiol6gica del GLrv

La disposici6n espacial de la fuente y del sumidero de corrientes evocadas por estimulos

de luz que encontramos en el GLv apunta a la presencia de una activaci6n sinaptica en la

lamina  extema.  El  sumidero  de  corriente  que  se  observa  podria  corresponder  a  las

dendritas postsinapticas de las c6lulas de la linina intema, las cuales podrfan estar dando

cuenta de la fuente de corriente que se observa entre 250 y 300 prm por sobre el sumidero

(Figuras  11 y 12). La correspondencia entre la fuente de corriente y la lesi6n electrolitica

en la lalnina intema mos pemiti6 ubicar los electrodos en la linina intema o en la linina

extema durante los experimentos I.j® v!.vo.
I

En  el  GLv  de  las  aves  se  ham  descrito  mediante  registros  extracelulares  distintas

propiedades visuales. Maturana y Varela (1982) mostraron que en el GLv de la codomiz

hay respuestas cromaticas con campos receptivos acotados, ubicados preferentemente en

la parte anterior del campo visual,y aparentemente organizados de manera retinot6pica en

concordancia con los resultados anat6micos descritos en el pollo (Crossland y Uchwat,

1979).  Pateromichelakis  (1979)  mostr6  que en  el  GLv del pollo hay al memos  5  tipos

distintos  de  unidades  que  responden  a  estimulos  de  movimiento  u  ON/OFF  y  que
;
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aparentemente las unidades con campos receptivos mas pequefios responden a estimulos

ubicados en la porci6n nasal del campo visual.

En  este  trabajo   estudiamos  las  propiedades  fisiol6gicas  de  las  respuestas  visuales

registradas extracelularmente en la linina intema del GLv de la paloma. Encontramos

que lop CRs de estas unidades son acotados y que los CRs frontales en el campo visual, y

que  proyectan  al  area  roja  de  la  retina,  son  menores  en  tamafio  que  los  CRs  mds

exc6ntricos  ¢igura  13).  Estos  resultados  en  la paloma  coinciden  con  lo  descrito  por

Pateromichelakis. En el pollo, la regi6n del GLv que recibe proyecciones correspondientes

al area roja posee un factor de magnificaci6n mayor que las regiones del GLv que poseen

campos  receptivos  mas  exc6ntricos  (Crossland  y  Uchwat,  1979).  En  consecuencia  el

tamafio de los campos receptivos descritos en esta tesis y el factor de magnificaci6n del

espacio visual en el GLv descritos en el pollo apuntan a que la operaci6n en la cual el GLv

estaria involucrado se realiza con mayor precisi6n en la regi6n frontal del animal, hacia

donde apunta la fovea temporal o area roja de la paloma.

Experimetitos de microestimulaci6n eldelrica en el ceTebro: limitaciones y usos

La anatomia del GLv descrita en la literatura, y comentada en la introducci6n de esta tesis,

junto con nuestros resultados ¢igura 3) indican que el GLv es una estructura con masivas

aferencias visuales que proyecta a regiones con un fuerte compromiso premotor.  Estas

evidencias constitnyen el sustrato estructural que sugiere el cardcter sensomotor para el
I

GLv. La caracterizaci6n de la fisiologfa sensorial realizada en la primera parte de esta tesis

(Figuras  11,12,13)  concuerda 'con  el  ordenamiento  retinot6pico  evidenciado  por  la

anatomia.  Una  manera  de  abordar  la  relaci6n  funcional  del  GLv  con  los  centros
i
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premotores   es   activar  regiones   del  GLv  y  observar  la  respuesta   del   animal.   Los

experimentos de microestimulaci6n electrica permiten sugerir una relaci6n causal entre la

activaci6n  de  las  estructuras  cerebrales y  las  respuestas  conductuales  (Tehovnik et al.

2006).  Sin embargo, 1os resultados deben ser interpretados con los cuidados pertinentes

considerando   las   limitaciones   de   la   t6cnica   (Ranck,    1975;   Tchovnik,    1996).   A

continuaci6n   revisaremos   algunas   de   las   limitaciones   de   esta   t6cnica   y   algunas

aplicaciones en el estudio de la funci6n de estructuras cerebrales con especial atenci6n a

las reriones visuales.

Los dispositivos que se utilizan para microestimular electricamente activan a las neuronas

de manera simultanea con una intensidad de corriente, duraci6n del pulso, frecuencia y

duraci6n del tren de estimulos preconfigurada. Sin embargo las neuronas que disparan en

conjunto  con una respuesta conductual no  disparan todas  simultineamente  y tampoco
.I

generan andanadas de actividad a rna tasa y duraci6n uniforme. Por lo tanto no se puede

asumir que la actividad neuronal que media una respuesta conductual y la estimulaci6n

el6ctrica que gatilla esa respuesta son necesariamente equivalentes (Tehovnik, 1996). Por

otro  lado,  la ubicaci6n anat6mica del sitio  de estimulaci6n debe ser compatible con la

incertidumbre  asociada a la dispersi6n  de  la corriente.  Bajas  intensidades de  corriente

pueden activar axones que se originan en el sitio de estimulaci6n pero tambien axones de

paso  (Yeomans,   1990).  La  cinematica  y  la  metrica  de  los  movimientos  evocados
'

electricamente se pueden vcr afectadas por el estado conductual de los animates Q4asino
1

y Finudsen, 1993; Tehounik et al., 2003).

A pesar de  estas  limitaciones,  la microestimulaci6n  electrica ha permitido  elucidar  la

organizaci6n funcional de un gran ntimero de estructuras sensoriales y motoras tales como
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los  mapas  topogfaficos  en  diversas  zonas  de  la  corteza  visual  y  motora  del  mono

Crehovnik et  al.  2006).  La microestimulaci6n  electrica ha  sido  ampliamente  utilizada

tambi6n para inferir c6mo ciertas estructuras cerebrales median deteminadas conductas.

Estimulos  de  corriente  entregados  en  areas  corticales  del  mono  (e.g.  corteza  visual

primaria, corteza extraextriada, corteza parietal y temporal, corteza motora y premotora,

y corteza prefrontal incluyendo FEF) y subcorticales (e.g. tracto 6ptico, nticleo geniculado

lateral y medial, pulvinar, ndcleo rojo, colfculo superior, gris periacueductal) pueden ser

detectados por el macaco  ®ara rna lista completa revisar Doty,  1965).  De hecho,  los

monos  pueden  ser entrenados para discriminar  entre  diferentes  sitios  de  estimulaci6n,

diferentes tipos de estimulos como pulsos cat6dicos o an6dicos, trenes de pulsos de alta o

baja frecuencia.  Sin embargo, el hecho de que los monos puedan detectar o discriminar

entre  distintos  estimulos  el6ctricos  mos  dice  poco  de  qu6  es  lo  que  los  monos  estin

experimentando en esas condiciones (Tchovnik et al., 2003).

Se han observado movinientos de orientaci6n visual (involuntarios o que no requieren de

entrenamiento previo)  evocados el6ctricamente desde distintas estructuras visuales.  Sin

embargo, estos tipos de movimientos no pueden ser evocados desde todas las estructuras

visuales. El umbral de intensidad de corriente necesaria para que un estimulo sea detectado

es  siempre  inferior  al  umbral  necesario  para  evocar  respuestas  motoras  (Tehovnik  y
I

Slocum, 2013), sugiriendo que la generaci6n de un percepto o de una respuesta motora

evocada desde estructuras sensoriales no requieren necesariamente de la activaci6n de los

mismos  elementos  neuronales.  Los  movimientos  sacadicos  de  los  ojos  pueden  ser

evocados  desde  regiones  de  la  neocorteza  que  no  se  asocian  con  la  producci6n  de

perceptos visuales (fosfenos) [e.g. area lateral intraparietal, campo ocular frontal (FEF) y
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medial, corteza prefrontal, y otros (Tehovnik y Slocum, 2004)], por lo tanto el hecho de

que en una estructura cerebral se puedan evocar electricamente movimientos oculares, no

implica necesariamente que esos movimientos oculares ocurran como consecuencia de

fosfenos  evocados por la microestimulaci6n el5ctrica (Tehovnik et al., 2005). Por otro

lado, en las regiones en las cuales se generan movimientos de  orientaci6n visual evocados

el5ctricanente, las estmcturas corporales implicadas en los cambios de orientaci6n son

variadas (cabeza, ojos, torso o una combinaci6n de estas estructuras) y el orden con el cual

se  suceden  los  movimientos  tambien  puede  variar.  E.g.  en  una pequefia regi6n  de  la

corteza frontal dorsomedial (SEF) la microestimulaci6n electrica evoca movimientos de

los ojos que siguen a los movimientos de la cabeza, mientras que en la corteza prefrontal

Q]EF) la microestimulaci6n el6ctrica genera movimientos de la cabeza que siguen a los

movimientos de los ojos (Chen y Tehovnik, 2007). La estimulaci6n en el CS resulta en

conductas  de  orientaci6n  hacia  el  CR  del  sitio  estimulado  o  en  respuestas  motoras

aversiyas, donde el animal se orienta alejando la mirada del CR del sitio de estimulaci6n

(Gandhi  et  al.,  2011).   Los  movinientos  evocados  electricamente  en  las  estructuras

visuales pueden ser estereotipados o no serlo. Por ejemplo los movimientos de la cabeza

evocados  el5ctricamente  en  FEF  y  en  SEF  del  mono  tienen  amplitudes  variables  e

impredecibles  entre  un  evento  de  estimulaci6n y  otro  (Tu y Keating,  2000;  Martinez-

Trujillo et al., 2003; Chen y Walton, 2005; Chen, 2006). En cambio los movimientos de

la cabeza evocados al estimular el6ctricanente el Teo de la lechuza son estereotipados y

dirigen la linea de la vista hacia el CR del sitio estimulado (du Lac y Knudsen, 1990).
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Experimentos de mieroestimulaci6n el6ctrica en el cerebro de la paloma

En esta tesis, el objetivo fue evaluar el rol de una estructura visual de la paloma (el GLv)

en las conductas de orientaci6n visual y aportar evidencias que permitan esclarecer, dentro

del diverso rapertorio de conductas de orientaci6n, en cual o cuales de aquellas conductas

el GLv podia estar implicado directamente.

Microestimulamos electricamente en un ndcleo auditivo, en distintas estructuras visuales

y en el tracto 6ptico de la paloma y medimos el cambio de la posici6n del ojo contralateral

al sitio estimulado G]igura 14). Encontramos que la regi6n en la cual se gatill6 la respuesta

de mayor amplitud fue el GLv. Esta respuesta fue de hasta 5° y se observ6 en los 3 casos

estudiados. A medida que el electrodo se alejaba del GLv, la respuesta fue menor y memos

consistente entre los casos. En DLL y en el ntlcleo Rt se observaron movimientos oculares

en algunos de los casos y estos fueron de entre 1 y 2°. En una primera instancia el electrodo

fue introducido hasta el Tro para registrar la actividad visual a lo largo  del transecto.

Luego se ietrajo el electrodo estimulando en los distintos sitios. Existe la posibilidad de

que las respuestas observadas en el DLL y en el Rt correspondan a un artefacto, ya que no

podemos descartar que al estimular en las porciones dorsales del transecto, parte de la

corriente inyectada se haya propagado a trav6s de l{quido cefaloraquideo y que se hayan

estimulado tejidos en las porciones ventrales del transecto. Sin embargo, en varios de los

sitios estimulados no hubo una respuesta oculomotora detectable. Esto evidencia que no

toda  microestimulaci6n  el6ctrica  en  las  estructuras  sensoriales  de  la  paloma  genera
I

movimientos  de  los  ojos.  Luego  evaluamos  si  los  movimientos  oculares  evocados

electricamente en el GLv de las palomas anestesiadas son de una amplitud equivalente en

las palomas despiertas.  Cuando estimulamos en el GLv en rna paloma despierta con la
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cabeza  restringida  de  movimiento,  observamos  que  se  movieron  estereotipadamente

ambos ojos con una amplitud similar a la encontrada en las estimulaciones con la paloma

anestesiada (comparar Figura 14, 15 y Tabla 1). Estos resultados sugieren fuertemente de

una manera directa que el GLv posee un rol visuomotor.

Al estimular el GLv observamos que ademas de moverse los ojos, se activ6 la musculatura

del cuello. Esto ocuni6 incluso con estinulos bifdsicos menores a los 30 HA (subumbrales

para el movimiento ocular, datos no mostrados). Al utilizar estimulos 4 veces superiores

al umbral para las contracciones de la musculatura del cuello, observamos que la regi6n

de mckima respuesta motora estaba en el inicio del tracto de los axones de las c6lulas de

|]royecci6n a los nticleos motores (TrGLv, a 100 Hm de los somas de la lalnina intema,

Figuras 16 y 17). Estas contracciones musculares del cuello observadas en los animales

con la cabeza restringida sugieren que la estimulaci6n el5ctrica en el GLv podria tener un

efecto  sobre  la posici6n  de  la cabeza.   Las aves tienen grandes ojos,  cabezas livianas,

cuellos flexibles, y tipicamente mueven sus ojos moviendo la cabeza. La mayorfa de las

aves realizan movimientos  oculares  con una  amplitud limitada,  en palomas hasta  17°

031och et al.,  1984), pero la funci6n principal de 6stos movimientos es la de "afinar" los

movimientos  sacadicos  de  la cabeza  (Wallman y Letelier,  1993).  Tomando  en  cuenta

nuestros resultados y ]a relevancia que tienen los movimientos de la cabeza en las aves,

implantamoscr6nicamenteelectrodosenlalininaintemadelGLvparaestudiarenmayor

detalle el efecto de la microestimulaci6n electrica de esta estructura. Hasta la fecha no hay

ningdn estudio publicado que utilice implantes cr6nicos en el GLv de un vertebrado para

estudiar   el   efecto   de    la   activaci6n   de   la   neuronas   de   esta   regi6n   mediante
I

microestimulaci6n  electrica.  Una  de  las  razones  es   el   dificil   acceso  a  esta  regi6n
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(aproximadamente  10 mm desde la superficie del telencefalo de una paloma; ver Figura

14).  Por otro  lado,  la  escasa  informaci6n  flsiol6gica  disponible  sobre  el  GLv  impide

identificar durante la realizaci6n de experinentos agudos la posici6n del electrodo. Estas

dificultades fueron sorteadas en este trabajo gracias a la caracterizaci6n fisiol6gica que

realizamos para esta regi6n (Figuras 11,  12,  13).

Ira estimulaci6n del GLv en animales con la cabeza libre gener6 movimientos sacadicos

de ambos ojos y de la cabeza. Los movimientos oculares evocados fueron estereotipados

y  la  amplitud  de  estos  movimientos  nunca  excedi6  6°  (Figura  18  y  Tabla  1).  Los

movimientos oculares se iniciaron siempre posteriomente a los movimientos de la cat]eza,

sugiriendo que los ojos siguen a la cabeza. Los movinientos estereotipados de la cabeza

y de los ojos fueron caracteristicos del sitio de estimulaci6n (Tabla I). Los movimientos

de la cabeza alcanzaron una extensi6n de hasta 54° con un solo evento y 120° en 4 eventos

discretos  gatillados  por  un  solo  estimulo  electrico.  Estos  resultados  sugieren  que  los
'

cambios de orientaci6n de la mirada evocados al estimular el GLv implican la activaci6n

de centros generadores de patrones involucrados en la coordinaci6n motora de ambos ojos

y de la cabeza. Como los movimientos de la cabeza contribuyen en mayor medida que los

movimientos oculares a los cambios de la mirada evocados en el GLv decidimos analizar

en  mayor  detalle  los  movimientos  de  la  cabeza,  los  cuales  incluyeron  rotaciones  y

traslaciones (Figura 18; analisis de datos, me'/oc/oJ).

Al integrar las componentes traslacionales y rotacionales del moviniento de la cabeza,

encontranos  que  los  parinetros  cinematicos  del    movimiento  (direcci6n,  amplitud,

latencia,  velocidad  maxima  y  duraci6n)  son  estereotipados  y  dependen  del  sitio  de

estimulaci6n (Figura  19).  Cuando la duraci6n,  la amplitud o  la frecuencia del estimulo
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superan  cierto  umbral,  un  solo  estimulo puede  generar un segundo  evento  discreto  de

movimiento de la cabeza con un perfil temporal de la velocidad y la direcci6n similares a

los del primer evento (Figura 20). En este trabajo mos centramos en caracterizar en detalle

solamente en primer evento evocado por la microestimulaci6n.

Observalnos que la direcci6n y la duraci6n del movimiento no dependen de los parinetros

del  estimulo  el6ctrico  (duraci6n,  amplitud y frecuencia;  Figura  21  M-0  y J-L)  y son

caracteristicas de cada sitio. La latencia del movimiento disminuye exponencialmente con

la amplitud y la frecuencia del estinulo (Figura 21  8 y C) hasta llegar a un valor que

depende del sitio de estimulaci6n. No se encontr6 un efecto de la duraci6n del estfmulo

sobre  la  latencia  del  movimiento  dentro  de  los  rangos  de  amplitud  de  corriente  y

frecuencia evaluados (Figura 21 A). Sin embargo, en algunos casos observamos que con

intensidades menores de corriente la latencia del movimiento es mayor al estimular con

duraciones cortas (datos no mostrados). No podemos descatar que, utilizando estimulos

con valores de intensidad y frecuencia mds bajos que los que utilizamos en este estudio,

la duraci6n del estimulo tenga un efecto sobre la latencia del movimiento. ha velocidad
I

maxima y la  amplitud  del  movimiento  de  la cabeza aumentan con  los  parinetros  del

estimulo   hasta  un   valor   fijo   que   define   una  velocidad   maxima   y   una   amplitud

caracteristicas   del   sitio   de   estimulaci6n   (21   D-D.   La  direcci6n  y   la  amplitud   del

movimiento caracteristicas de un sitio en el GLv pueden ser descritas por un vector, al

cual  llamamos  el vector motor caracteristico  (VMC) de dicho sitio  cuando  la posici6n

inicial de la cabeza es estindar.

Evaluamos la correlaci6n entre   la direcci6n y la amplitud del VMC y la direcci6n y la

amplitud del campo receptivo del respectivo sitio de estinulaci6n. Encontramos que tanto
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ladirecci6ncomolaamplitudestincorrelacionadas(Figura22).Demodoquealestimular

la linina ihema del GLv se gatillan movimientos de orientaci6n visual (ambos ojos y la

cabeza) que dirigen la regi6n frontal del campo visual hacia el campo receptivo del sitio

estimulado.  Sin  embargo,  al  estimular  en  los  sitios  frontales,  1a  correlaci6n  entre  la

direcci6n del VMC y CR es mayor que al estimular los sitios mas excentricos (Figura 22

8). Considerando que la regi6n frontal del campo visual esta mayomente representada en

el GLv, es probable que esta diferencia en la precisi6n con la que la paloma apunta hacia

el campo receptivo del sitio estimulado pueda deberse al area del GLv estimulada. Por lo

tanto,  las  estimulaciones  en  sitios  del  GLv  con  CRs periferico  podrfan  estar teniendo

efecto sobre rna regi6n del GLv aferentada por una porci6n de la retina mayor que las

porciones  de  la  retina  que  aferentan  a  los  sitios  de  estimulaci6n  en  el  GLv  con  CRs

frontales. Si los axones que aferentan las distinta regiones del GLv abarcan una extensi6n

similar, el efecto que podrian tener sobre la activaci6n motora podria ser parecido a lo

observado  al  activar los  distintos loci  del  GLv utilizando microelectrodos.  Ademas,  la

correlaci6n   entre   la   amplitud   del   VMC    y   la   excentricidad   del    CR   aumenta

considerablemente cuando separamos los sitios en dos grupos a?igura 22 C). Tomando en
I

cuentaladirecci6nylaamplitudtdelosmovimientodelacabeza,laprecisi6nconlacual
I

la paloma apunta al CR del sitio estiniulado es considerablemente mayor al estimular los
I

sitios del GLv con CR frontales reapecto de los sitios con CR exc6ntricos. Encontramos

que  la  posici6n  inicial  de  la  cabeza  no  afecta  la  direcci6n  ni  la  amplitud  de  los

movimientos G7igura 23). Este resultado indica que los movimientos estin referenciados

al campo visual en vez de seguir referencias somaticas o vestibulares.
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Eifecto de la ablaci6n tectal

Considerando  las  aferencias  tectales  del  GLv,  mos  preguntamos  si  acaso  el  efecto

observado al microestimular el GLv se lleva a cabo producto de la activaci6n retr6grada

del Teo. Al extripar el Teo ipsilateral al GLv estimulado ot)servamos que las propiedades

cinematicas  de  los  movimientos  evocados  caracteristicas  del  sitito  de  estimulaci6n  se

mantuvieron inalteradas (Figura 24). Esto nos demuestra que el GLv ejerce un control

sobre los generadores de movimientos de orientaci6n visual independientemente del Teo

ipsiateral. Considerando que el GLv no proyecta al telenc6flao, es probable que el control
I

sobre los generadores de patrones motores sea directo.

Actividad multiunitaria asociada a movimientos espont&neos de la cabeza

Al  registrar  la  actividad  multiunitaria  en  el  GLv,  encontramos  que  la  frecuencia  de

descarga cambia asociada a movimientos de la cabeza (Figura 25). Un cambio de actividad

que ocurre despu5s del movimiento de la cabeza podrla ocurrir debido a un carnbio en la

escena visual. Sin embargo, los cambios en la tasa de disparo asociados a los movimientos

de la cabeza persisten en oscuridad. No podemos saber si la actividad registrada en la

condici6n  con  luz  corresponde  a  las  mismas  unidades  registradas  en  la  condici6n  en

oscuridad. De todas maneras, este resultado demuestra que en el GLv hay una actividad

neuronal asociada a los movimiehtos de la cabeza que no es puramente visual y amerita
''

ser estudiada. Esta actividad neuronal podria subyacer a un "control o#go!.#g" ejercido por

el GLv o a una copia eferente proveniente de otro lugar o de sitios heterot6picos del mismo
I

GLv. A futuro serfa interesante realizar este analisis separando los movimientos en base a
)

la  direcci6n  que  van  dingidos.  De  esa  manera  seria  posible  determinar  la  actividad
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neuronal asociada a movimientos dirigiros hacia regiones cercanas al campo recaptivo del
i

sitio de iegistro y compararlas can la actividad asociada a movimientos dirigidos hacia

otras   regiones   del   campo   visual.   Tambien   serfa   interesante   realizar   experimentos

conductuales que permitan evaluar si hay correlaci6n entre la actividad neuronal del GLv

y  movinientos  de  la  cabeza  visualmente  guiados  hacia  distintas  regiones  del  campo

visual.  Estas  evidencias  de  cardeter  correlacional  podrian  develar  la presencia  de  una

actividad neuronal previa a los movimientos dirigidos hacia el campo receptivo del sitio

registrado, lo cual aportaria una evidencia que apoyaria el rol funcional del GLv sobre los

movimientos de orientaci6n visual.

Comparaci6n con movimientos del repertorto conductual de la paloma

Previamente, en la paloma hen sido descritas dos conductas estereotipadas de orientaci6n

visual que preceden al movimiento de captura de los granos de alimento. Estas ham sido

designadas con los nombre Fl y F2, y corresponden a dos instancias de fijaci6n visual. La
t

primeraconsisteenunafijaci6ndelacabezaaunadistanciadel0cmdelgranodecomida.
'

Durante este primer evento de fijaci6n el pico apunta hacia el grano con un error de 10,3 ±

4,2°[DS]. F2 consiste en una segunda fijaci6n de la cabeza desde donde el pico apunta
I

hacia el grano a una distancia de 5,6 cm con un error de 1,8 ± 1,6°[DS]. Finalmente, desde

F2  se  gatilla  el  picotazo  balistico  (Goodale,  1983).  Ambas  conductas  de  fijaci6n  son

precedidas  de movimientos  de  la  cabeza visualmente  guiados.  Cesaretti  et al.  (1997),

mostr6 que cuando a las palomas se les presentaban claves visuales en la regi6n frontal
I

del campo visual (< 24°), orientap la cabeza hacia la clave visual mediante un solo evento
I

antes de picar la clave. Cuando la clave es presentada en la periferia del campo visual, se
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orientan mediante dos  movimientos  sucesivos  de la  cabeza.  Esto mos  muestra  que  las

palomas emplean movimientos d,iscretos sucesivos para orientarse hacia claves visuales,

tales como podria ser un grano.

Las  sacadas  de la cabeza evocadas  al estimular el  GLv muestran varias  caracteristicas

similares a los movimientos de aproximaci6n visualmente guiados que describen Goodale

(1983) y Cesaretti et al. (1997). Un estimulo visual como un grano, ubicado en la periferia

del campo visual podrfa activar un locus del GLv con un CR excentrico, con lo cual el

animal orientaria su cabeza situando al grano dentro de la regi6n frontal del nuevo campo

visual  reubicado.  En  una  segunda  instancia,  el  mismo  grano  ahora  podrfa  estimular

visualmente un locus del GLv con un CR frontal y generar que el pico del animal apunte

con mayor precisi6n hacia la ubicaci6n del grano. Una manera de poder a pnieba esta idea

seria replicar los experinentos de Goodale y vcr si los movimientos de aproximaci6n que

I

llevan a las posiciones de fijaci6n Fl y F2 se ven alteradas cuando se produce rna lesi6n
1

local en el GLv.



CONCLUSI0NES Y PROYECCI0NES

Los resultados presentados en esta tesis demuestran que la actividad neuronal generada

por la microestimulaci6n electrica en la lamina intema del GLv de .la paloma gatilla la

coordinada serie de comandos motores que subyacen a los movimientos de orientaci6n

visual observados. Estos movimientos son similares a los movimientos de aproximaci6n

visualmente referenciados  que realiza la paloma  en los momentos previos  al picar los

granos de comida. Las evidencias neuroanat6micas pemiten describir al GLv como una

regi6n con masivas aferencias visuales, que no presenta proyecciones ascendentes hacia

el telenc6falo y que tiene conexiones reciprocas con el tegmento motor medial implicado

en  los  movimientos  de  orientaci6n  visual.  Los  movimientos  de  la  cabeza  evocados

el6ctricanente en el GLv descritos en esta tesis poseen parinetros (direcci6n, duraci6n,

latencia,velocidadmaximade'saturaci6n,amplituddesaturaci6n)quenodependendelos

parinetros  del  estimulo  y que  son caracteristicos  del  sitio  de estimulaci6n.  Esta es  la

primera evidencia directa que sitha al GLv como actor en el control de las conductas de

orientaci6n visual y el primer mapa neuronal de los movimientos de la cabeza visualmente
1

referenciados ubicado en el talamo de un vertebrado. Estos resultados invitan a realizar

estudios de microestimulaci6n el6ctrica en el GLv de otros organismos,  en especial en

aquellos  sobre  los  cuales  hay  rna  amplia  literatura  asociada  a  los  movimientos  de

orientaci6n visual como el rat6n, el gato y el mono.
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APENDICH

Los progralnas escritos para analizar las sefiales proverientes del IMU fueron escritos en

el  lenguqje  de  progranaci6n  Python  2.7.9  thttps://www.python.org/)  y  utilizaron  los

m6di)los Numpy 1.82 aitq):/^]nrmr.nunpy.org/), Scipy 0.14.0 qttp:/twww.scipy,org/) y

Matplotlib  1.4.2 (http://matplotlib.org/). Los progranas que se muestran a continuaci6n

estin  comentados.  Las  funciones  y  variables  con  la  primera  letra  maydscula  estin

definidas en el prograna funciones_IMU.py. En los comentarios del c6digo, Jos acentos

y las fi se omiten intensionalmente por asuntos de compatibilidad.

odquisicion_EMU.py:

# I / usr/ bin/ python

Descrtpcton:   +n+c+aLi.za   La   comun+caton   sertoL   con   eL   arduino.   adqu+ere   La
{nformacton  sincron+zada  con  uno  segnaL  para  gatiLLar  un  evento  y   aLmacena   Los
datos  en  un  archivo  de  saLida.
Archivos.-  genera  uno  archivos.tut  cori  eL  no-bre  especif+cado.
Formato  de   sat.€da:   ax[€],ay[`],az[t],gx[i],gx[t],gx[1],sLnc[i]\n
Sintaxis:   adquisi.c±on_IMu.py   [nombre   deL   archivo  de   saL+da]

1illport  serial
import  sys
1,IPort  tide

nombreArchlvo   =  sys.argv[1]+ ' .txt.

pLlerto   =   serial.Serial('COM3..128cOO)
ti-e.sleep(3)  #  I.tempo  pora  que  [a  ca..mtcoclon  sertaf  se  e5tabLezfa.

3  LiF€F`_era  deL  puerto  ser`toL  antes  de  co-enzar.  a  adquirir
datDS   =   ' '
caracter  =  puerto.read(1)
while  caracter   !=   'N.:

80
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caracter  =  puerto.read(1)
-ihlle  pLierto.1nlitaiting()   ==  0:

Pass
datos  +=  caracter
cat.acter  =  puerto. read(1)
dates  +I  caracter

lf  datos   !=   'syNc':
prhi datos
print   'datos   desincronizados'

#   Lectura   y   decod+ficacion   de   bytes   env{ados   pc)r   arduino.
clef  readlnts(puerto) :

datos  =  []
for  i  ln  range(1@):

datos . append ( puerto . read ( ) )
datos   =  map(ord,   datos)
ax   =   (datos[O]   <<   2)   I    (datos[1]   >>   6)   #  dotos/Oj   corre5ponde   oL   primer

#  byte
ay  =  ((datos[1]
az  =  ((datos[2]

sinc   =  datos[3]

gr  =  (drtos[4]
8y  =   (datos[6]
gz   =   (datos[8]

(datos[2]
(dates(3]

&  ®xO1   #   sLnc   =   s+ncron±zac±on   de   Los   datos   deL   IMU   con
#   uno   segnaL   que   puede   ser   ocupada   para   gatiLLar`   IJn
#  evento,   en  este  caso   La  micr`oestlmuLacion  eLectrtca

±f   gx  >~-   32768..        #  guarda   numeros   negativos   con   eL  metodo   de   compLemento   de   2
gx   -=   32768*2     #   "

if  gy>=32768:        #"
gy   -=   32768*2     #   "

1fgz>=32768:         #"

gz   -=   32768*2     #   "

return  (ax.   ay.   az,  gx.  g)/.  gz.   slnc)

it   ln±f.ci.qL±zEic:_on;   de   vat.±clbLes
iteracion  =  True
buffer  =   []

#  Linp±eza  deL   puerto  ser+oL  antes   de   comenzar  a  adquirir
while  ptierto.irdfaiting()   !=  O:

print  puerto. read( )
print   'Presione  ENTER  para   iniclal.  adquisicion'
raw_input()
puerto . write( . b ` )

#  Adquistci.on
try:
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lJhlle  iteracion:
te = tile.tile()
for  i  in  range(1588):

(ax,   ay,   azj   gx,   gy,   gz,   slnc)   =  readlnts(puerto)
buffer.append(','.join(map(str,   (ax,   ay.   az,   gx,   gy,   gz,   sinc))))
if  sinc   ==   1:

print   ' Evento  gatillado.
print  1.0/((tile.tine()-te)/15cO.0),   'Hz.

#   Termino   deL   reg+stro   con   CtrL+c
except   Keyboardlnterrupt:

salida  =  open(nombreArchivo,    'w.)
salida .write( ' \n ' . join(buffer) )
salida . close( )
sys.exit()

trayefroria_IMU.py..

# I /usr/bin/python

Descr\pc+on..   caLcuLa   La   pos+c±on  y   orientacton   deL   eje   x  deL  aceLeromel:r`o   a   partir
de   La   veLocidad   anguLar  y   La   acel.arac+on   LineaL
Arch+vos:   gerlera  archivos.esf  a   part{r  de  todos   Los   archi.vos.txt   deL  d+rector±ci
actuaL .
Forrmto  de  entr.ado:   ax[+],ay[i],az[t],gx[i],gx[i],gx[+],s+nc[1]\n
Forrato  de  saLida:   orlentx[i];orientY[€];orientz[+I;pX[+I;py[+];pZ[+]\n
S±rltaxis :   trayectoria_IMU. py

fran  pylab  import   *
from  scipy  import  optimize
frol  funciones_IMU  IDport   *
fro-  nulpy  iport  co|]y  as  iipcopy.  mJltiply
iqurt os
import   numpy   as   np
import  math

#  En   Los   loo  ms   previos  a   La  segnaL  de  sincronizacion  no  deben   haber  #  movimtento
por`a   poder   conf+gurar.   La   segrlaL   basaL

#   Parametros   de   caLcuLo
hasta   =   1000
Ipts_a  -_  0  #  puntos   que  se   consider.an  par.a   col.i.brar   I.a   normaL   in+claL
ipts  t'  =  99  #   "
gcori:a  --  4  #  u®braL  de  corte  para  ftLtrar  veLoctdad  anguLar  (grados/s)
pasadas  --  38  #  apr`oriicacion  inflnitesi.as  entr`e  dos  fiuntos.edtdos    par  eL  gir
alp`s  --  3  #  puntos  para  caLcuLar   La  ned+a  novtL   centraL  de   La  aceLeracion
acp8  =  180  #  configur.a  normaL   iri±c€al.,   acinut
e\ps  =  90  #  conf±gura  normal  intctaL.   eLevachon
alpha  =  0.985  #  ftf tro  compLementario
acorte  --  a.03S  #  umbraL  de  corte  para  ftLtrar  aceLeroclon   LtneaL   (G)
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#  Conftgura   La  ruta  deL  d{rectorio  actuaL
actL[aldir  =  os.getcwl()

#   L±sta   con   nombres   de   Los   archi.vos   present:es   en   eL   dtrectorio   actuaL
archlvoLista  =  os.llstdlr(actualdlr)

#   BucLe   qLle   procesa   coda   archivc)
for  archivolluBero,  archlvoNolbbne  jli  enulerate(archivoLista) :

if  arcliivanobre[-3:I  ==   .txt':   # octuo  solo  si  eL  arch[vo  termina  €n  txt
datos   =  open(arcliivoNombre,    `r.).read().split( '\n')
while   ' '   in  datos:

datos . remove( .  I )
salida  =  open(archivoNoilll]re[:-4]   +   `.esf',    'w')   #  exten5ton   de  safida
del  datos[:Desde]  5  borra  dato5  hosto  eL  punto   "Desde"
del  datos[hasta:I  #  borro  dato5  0e5de  e[  panto   "hasta~

N   =   len(datos)
#  VaLores   en   VoLts   de   0g   apar`entes
#  Vref=3.3   ;   cclnversor  AD  deL  ar.duino   de   10   bits   =>   2^10   =   1023
Vi   =   511   *   3.3   /   1023

ax   =   zeros(N)
ay   =   zeros(N)
az   =   zeros(N)
aDX  =   zeros(N)
aDY  =   zeros(N)
aDZ  =   zeros(N)
vX  =   zeros(N)
vY   =   zeros(N)
vZ   =   zeros(N)

pX  =   zeros(N)
pY  =   zeros(N)
pZ  =   zeros(N)
gx  =  zeros(N)
gy  =   zeros(N)
gz   =   zeros(N)
sine   =  zeros(N)
calcgx  =  zeros(N)
calcgv  =  zeros(N)
calcgz  =  zeros(ll)
orlentx  =   zeros(N)
orienty  =   zeros(N)
orientz  =   zeros(N)

fol.  i,   llrLea  ln  enumerate(dates):
1inea  =  iliap(float,  linea.split( I , . ))
(ax[1],   ay[i],   az[i],   gx[i],  gY[i],  gz[1],   slllc[i])  =  1inea

#  CaLibr`acton   giroscopo
#   Compensas±on:    promedi.o   de   Los   100   ms   previ.os   aL   evento

gx_compensa  =  6
gY_compensa   =   9
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gz_conpensa  =  ©

for  i  in  range(ipts_a,  ilts_t}):
gx_compensa   +=   gx[1]
gv_compensa   +=   gY[1]
gz_compensa  +a  gz[i]

gx_cenpensa  =  gx_conpensa/(1Pts_b-1Pts_a+1)
gY_copensa  =  gY_cotppensa/(ipts_I)-1Pts_a+1 )
gz_compensa   =  gz_compensa/ (ipts_b-ipts_a+1 )

gx  =  gx   -   gx_compensa
gv  =   gv  -   gY_compensa
gz  =  gz  -  gz_calipensa

#   Fi.Ltro.    Bajo   cierto   umbraL  de   gcorte,   g[i]   =   @
FtemoverError(gx.   gcorte)
RemoverError(gY,   gcorte)
RenoverError(gz,   gcorte)

#  Tronsfcr.tHclclori  a  rod;Lanes   inf€nttesf-aLes
gx  *=   (pi/180.0)*Dt/pasadas
gv   *=   (pl/180.©)*Dt/pasadas
gz   *=   (pl/180.O)*Dt/pasadas

#  Tranlsformacton  a  ejes  deL  acel,er`caletr`o   (dtsposlcion  de   Los   sensores)
tlp  =  8X  *   -1
8X  --  gY
gY   =   tmp

#   CaLibrac+on   deL   aceLerometr.a
#  Posc)  de   bits   a   voLtaje
ax   *=   3.3
ay   *=   3-3
az    *=    3.3

#  As±griacion   de   vaLor  de   voLtaje  aL   tnstante   i.n±c±aL   con   aceLerac16n   --   @
#  Se   Le   asigna  ci  vi   eL   vaLor  de  cuentas   en   que   durante   La   mayor   par`te
f±  deL   tienipo   La   sumator.ia   vectoriaL   de   xyz   es   0
vi    =  opti.iize.1eastsq(Errflmc,  vl,  args=(ax,  ay,  az))[O]

#   Past)   de   voLtajes   a   G

#   Suc]vi.zado   de   Las   aceLer'ac+ones
ax  =  HovAvg(ax,   apts)
ay  =  MovAvg(ay,   apts)
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az  =  Htn/Avg(az.   apts)

#  Corif:.g*rac±on  de   La   nor.mlaL   inictaL
acp   =   math.radlans(acpg)
elp  =   math.radians(elpg)
xp  =     1.0*sin(elp)*cos(acp)   #  coordenados  esfericos  a  corteslanos
yp  =     1.0*sin(elp)*sin(acp)   #   .
zp  =     1.0*cOs(elp)                         #  "
#   GrauFeciad   er!   eL   igur±do   gLobaL   deL   iJt)u

aNormal  =  matrix([sum(ax[1Pts_a:ipts_b] )/(1Pts_b-ipts_a),   \
sum(ay[ipts_a:ipts_b])/(ipts_b-ipts_a),sum(az[1Pts_a:ipts_I)])/(ipts_b-ipts_a)I).T

equis   =   matrix([xp,   yp,   zp]).T  #   -1,®,a   /ac=18e),.eL=90).    ef   vector   -x   de[
#   sensor   aL+neodc)   con   eL   pico   deL   animaL

C  =  .atrlx([[1.   0,   0],   [0,   1,   0].   [0.   0.   1]])   #  flJotriz  de   Cos   ccisenos
#  a+rectores

#   CaLcuLo   de   aceLeracion   menos   La   normaL   (fiLtro   ccirnpLementarto)
for   i  ln   range(N):

sigma   =   sqrt(gx[1]**2   +  gY[1]**2   +  gz[i]**2)
8  =  |atrix([[O,   -1*gz[1).   €Y[i]).   [gz[i],   0,   -1*gx[i]],   I-1*gY[i],   \

8X[i],  0]   I)
1f   slgma   ==   ©:

factor  =  eye(3)
else :

factor  =   (eye(3)  +  (sin(slgna)/sigma)   *  a  +  ((1-   \
cos(sigra))/sigma**2)*  8  *  8  )

for.  j  ln  range(pasadas):
C  =  C  *  factor

equisNuevo   =   C   *   equls

gravedadpro   =   C.T   *   aNormal
gravedadpro  =  multiply(gravedadpro,   alpha)  +  multiply(matrix([ax[i],   \

ay[i].   az[1]]).T,1-alpha)
al\k)rnal  =  C  *  gravedadpro
calcgx(i)   =  gravedadpro[®,O]
calcgY[i]   =  gravedadpro[1,©]
calcgz[i]   =  gravedadpro[2,O]
ac   =  C   *  matrix([ax[i]   -gravedadpro[©.©],   ay[i]   -gravedadpro[1,0],   \

az[i]   -gravedadpro[2,0]]).T
aDX[i]   a  ac[©,0]
aDY[i]   =  ac[1,8]
aDZ[i]    =   ac[2,O]
orientx[1]   =   equisNuevo[O,O]
orlentv[i]   =  equlsNuevo[1,0]
orientz[1]   =  equisNuevo[2,0]

aDXF2  =  ripcapy(aDX)
aDYF2   =   npcopy(aDY)
aDZF2   =  npcopy(aDZ)

#   FLLtrc).    Bajo   cierto   limbraL   de   acor`te,    a[L]   =   @
RedioverError(aDXF2,   acorte)
RenoverError(aDyF2,   acorte)
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ReioverError(aDZF2.   acorte)

#  Supuesto  de  qua  para  aceLerac€ones  constantes  dv/dt  =  ©
movx   =   DetectMov(aDXF2)
movv   =   DetectMov(aDyF2)
movz   =  DetectMov(aDZF2)

i+I   CaLCLiLo   de    Lo   veLoc{dad   Li.rleaL

vX[0]   =  0
vY[O]   a   0
vZ[0]    =   0

#   Integrclc+on   de   La   aceLeracton   LineaL   *   fiLtro  DetectMov()
for  i  ill  range(N-1):

vX[i+1]   =   (vX[i]   +   (anx[i+1]   +  aDX[i])   *Dr[*9.81/2)*rovx[i+1]
vy[i+1]   =   (vy[1]   +   (aDV[i+1]   +   aDY[1])   *Dt*9.81/2)*movy[i+1]
vZ[i+1]   =   (vZ[i]   +   (aDZ[i+1]   +   aDZ[1])    *Dt*9.81/2)*movz[i+1]

#   CaLcuLo   de   La   posicic)n

pX[0]   =   0
pY[0]   =  0
pZ[0]   =   0

#   Integracion   de   La   veLocidad   Lineal
for   1  in   range(N-1):

pX[i+1]   =  pX[1]   +   (vX[i+1]+vX[i])*Dt/2
PY[i+1]   =  pY[i]  +  (W[i+1]WY[i])*It/2
pZ[1+1]   I   pZ[1]   +   (vZ[1+1]+vZ[±])*Dt/2

for   i  ln   range(N):
salida.write( '; '.join(map(str,   [orientx[i],  orienty[i],  orientz[i],   \

pX[i].   pY[i],   pZ[i]]))  +   '\n')

salida.close()

detecden_IMU.py:

#I./usri,lbin./python

Descr+pc+c)n:   determ±na   eL   in+c±o   y   eL   terni±no   deL   despLazamiento   anguLar   de   La

proyecccton  deL   p±co  en   uno   esfera  de   radio  espec+ficado.
Arch+vos:   genera  tabLa_+I.txt  a  part+r  de  todos   Los  archivos.esf  deL  a+rectorio
actual-.
For"to  de  entrada..  orientx[+I;or€enty[€].-ortentz[i];pX[i];py[+];pZ[1]\n
Fornato  de  saLtda:  inlcto[i],  terrino[t]
Stntax+s:   deteccton_IMu.py

fron  numpy  irport  *
fron  pylab  import  *
frow  funciones_I#U  import  *
tryort  math
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ilport  oS

#  i:Ejta  deL  dtr'ector.io  actuoL
actualdlr  =  os.getcwd()

#   L±sta   con   Los   nombres   de   I.os   circhLvos   del.   directori,a   actuaL
archivoLlsta  =  os.llstdir(actudldir)

#   !tombr`e   deL   orch±vo   de   sc)L+ida
for  archivoNunero,   arcliivoNombre  ln  enumerate(archivoLista) :

if  archivoNombre[-3:]   ==   .esf.:
nombresalida  =  archivoNombre[:-5]+.tabla_it.txt '
break

salida  =  open(  noltir-esallda,   .w.   )

archivoNumero   =   ©
for  archivoNumero,   archivoNombre  ln

if  archlvoNombre[-3:I   ==   'esf' :
archivoNunero  +=  1
dates  =  open(arcl`ivoNodere,
datos . pop( -1 )

I
[]

[]
inI
[]

enul.erate( archlvoLista ) :
#  se  actua  soLo  si   el.   arch±vo  termina  en  esf

I r ` ) . read{ ) . split( ' \Ii I )

ele              =   []
distancia_ortodromica             =  I I
vel_distancia_ortodronica    =  []
distahcla  ortodronica  acLrmlada  =  ®

for  i.   1inea  in  enumerate(dates):
#  CoLcuLo   de   La   proyeccion

(oX,   oV.   oZ.   pX,   pV,   pZ)   =  map(float,   linea.split(I;'))
irosx.append(pX)
posY.append(pY)
posZ . append ( pZ)
orix.append(oX)
orlv . append ( oV)
oriz.append(oZ)

#   PrDyecc3_o7i   sabre   L]Ti±a   esfera   unitGri.a
lmbda   =   sqrt((oX*pX  +  oY*pY  +   oZ*pZ)**2   -   (pX**2   +   pY**2   +   pZ**2   -   \

radius**2)   )   -   (oX*pX  +  oy*pY  +  oZ*pZ)
PPX  =   (pX  +  lmbda  *  oX)/radius
PPY   =   (pV  +   1mbda   *   oV)/radius
PPZ  =   (pZ  +  1mbda  *  oZ)/radius
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#  Tronsformacion  de   coordenadas   cartesiarlas   a  esfertccls
r_unitario  =  sqrt(ppX**2+ppY**2+ppZ**2)
ele.apperid(   (iratri.degrees(.ath.aces(PPZ/r_unitario)))   *~1  +  90  )
acl.append(   (math.degrees(irath.atan(   PPY/PPX     )))   *-1

#   COL.cuLo   deL   despLazamiento   anguLar
for  lln  range(len(datos)-1):

a  DespLazamientQ   ariguLar   instaritan6eo
eleaci_a  =  ele[i].  aci[i]
eleaci_b   =  ele[1+1],   aci[i+1]
o_i  =  Ortodromlca(eleaci_a,   eleacl_b)
#   DespLazami.ento   angul.ar'   Scum.uLado

distancia  ortodromica  acunlada  +=  a  1
dlstancia=ortodrolicaTappend(distancla_ortodronica_acumulada)

distancla_artodro.ica.append(distancia_ortodroBicaL1])

#   Suavizado   y   derivcicion   de   Las  magnitudes   anguLares
dlstancia_ortodromlca_cruda  =  copy(dlstancla_ortodromlca )
v_dlstancia_ortodromlca_cruda  =  \

cap)r(berivada_3pt(distancia_ortodro.ica_cruda  ,  Dt) )

#   FiLtros   de   detecccion   de   umbraLes   de   I.as   magnitudes   anguLares
lnlclo_vel,   termlno_vel  =  DetectvelAng(v_dlstancia_ortodromica_cruda )
inicio  =  iniclo  vel
terdlino  =  terDino  vel

if  archivoNubero  ==  1:
sallda.write(. ; '.join(map(str,   [1nlcio,   termlno])))

else:
sallda.write(.\n'+.; '.Join(map(str,   [1nlclo,   termlno])))

salida . close( )

paranrfuos_IMU.py:

# I / us r/ bin/pythorl

Descrtpc€on:   col.cuLa   I.os  paranietl`os  c€neiatlcos  deL  n.ov±ii.Lento  de   La  cabeza  deL
ooiJlrol .
Archtvos..   genera   parametr`os   c+nemat+cos  en   parametrc)s.csv  a   part+r  de  tabLa_+t.txt
Formato  de   entrado:   +n+cio[i.],   term+no[{]
Formato  de  saLtda:   Latenc+a;tamagno;cox_veL;duracion;dtr`eccton\n

[ms ] ; [grados] ; [grados/s] ; [ms ] ; [grados ] ; \n
Latencia[+];tanagno[i.];nax_veL[i];dur`acion[t];direccton[L]\n

Sintaxls :  pal`a.eti`os_IHJ.py

fron  riumpy  lnport   *
free  pylab  ldport  *
from  funciones_IMll  inport  *
1Jl]port  hrath
inport  Os
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FPc3raH`9tr.os   de   caLcuLo
dms  -_  a                   #  suavtzado..cuantos  puntos  hacta  odeLante  y  hac+a  atras
vdopts   =  10                     #   suav+zado:cuantos  pantos   hacta  adeLante   y   hacia  atras
punto_1niclal   =  0,   0  #  punto  de  partido  expresado  en  elevation,   actmut
punto_ref  =  90.   0         #  refer.encta  verticaL  expresada  en  eLevacion,   ac+nut

#-Cciptur.o   La  r`uta  deL   directorto  actuaL
attveldir  =  os.getcird( )

#Genero   urla   Lista   con  todos   Los   nombres   de   Los   arch+vos   presenl:es   en   actuaLdir
archivoLista  =  os. Iistdir(actualdir)

#Asi,gna   rionbr.e   oL   art_hi.vlo   de   saLi.da
for  arcliivoN`Ieno.  archivoNollbre  in  ermDerate(archivoLista) :

if  arcliivoNombre[-3:]   ==   'esf':
nombresalida   =   archlvoNombre[:-5]+ ' parametros. csv '
break

#Geriera   L!n   ar.ch±vo   de   saLLda
sal±da  =  open(nohoresallda,   'w. )

inlc
term

for  arcrlivollunero,  archivoNonbre  ln  enudierate(arcliivoLista) :
if  arcliivohlotore[-3:I  ==   'esf. :

namefabla  =  archlvollofhere[ : -5]+. tabla_it. txt '
fileTabla   =  open(nametabla,    'r').read().split(.\n')
break

salida .write( . latencia ' + ' ; ' + . tamagno . +. ; . + ' max_vel . + . ; ' + ' durac ion . + ' ; ' + . direccion . \
+   '\n')
salida . .rite( . [fBs ] ; [grados I ; I grados/ s ] ; [ns I ; [grados ] ; \n ` )

#Desde   tabLa   creada   por   angc
for  i,   llnea  in  enumerate(fileTabla):

(ini,  tor)  =  map(int.1inea.split('; '))
inic.append(1ni)
ten.append{ter)

contador  =  a
for   ai.chivoNumero,   archlvoNombre  in  enumerate(archivoLlsta) :

if  archivoNonbre[-3:I   ==   'esf':     #  se  ciciua  Solo  si   ef   orchivo   termina  €n  e5/C
dates  =  open(arcr]ivoNolBbre,   'r' ).read().split(. \n' )
dates . pap( -1 )



90

Oriz           =   []
aci               =   I:I
ele            =  []
distancla  ortodromlca              =
v_dlstancla_ortodromica    =  []
a_distancia_ortodromica    =  []
dlstancia  ortodrodiica  acuilulada  =  0

#Lee   y   pr.cicesa   Las   L±neas   de   Los   dotos   extrrai.dos   deL  or`chivo.esf
for  i,   linea  ln  enumerate(daitos):

#CaLcuLo   de   La   pr`oyeccion  a   part+r   de   or`ientaciones(o)   y   pos±c{ones(p)

(oX,   oY,   oZ,    pX,pY.   pZ)  =  nap(float,1inea.split(';'))
posX.append(pX)
posY.append(pY)
posZ.append(pZ)
orix.append(oX)
oriy.append(oY)
oriz . append ( oZ )
#Pr`oyeccion   sobre   uno  esfera   unitarLa
lthda  =   sqrt((oX*pX  +  oY*pY  +  oZ*pZ)**2   -   (pX**2   +  pV**2  +   pZ**2   -\

Radio**2)   )   -   (oX*pX  +  oY*pY  +  oZ*PZ)   #  proyecctor)  sabre  ijm7  €sfero  unitorto
PPX   =   (pX  +   1mbda   *   oX)/Radio
PPV   =   (pV   +   lmbda   *   oY)/Radio
PPZ   =   (pZ   +   lmbda   *   oZ)/Radio

#  C!jrso   terHpor`aL   de   Las   pr`oyecctones,   grodos   coord.    esferj.cos
r_uiiitario  =  sqrt(ppX**2+pp.Y**2+ppZ**2)
ele.appeiid(   (hath.degrLees(math.acos(PPZ/r_unltarlo)))   *-1  +  90  )
acl.append(   (math.degrees(math.atan(   PPV/PPX     )))   *-1               )

#CaLCLILo   deL   despLazamiento   anguLar
for  1  in  range(len(datos)-1):

#DespLozamieJ±to   anguLar`   iJls±aritarieo
eleaci_a  =  ele[i],  acl[i]
eleaci_b   =  ele[i+1],   aci[i+1]
a_1  =  Ortodromlca(eleaci_a,   eleacl_b)
#DespLazarnLerito   anguLar   aczAnuLado
distancia  ortodromica  actnilada  +=  a  i
dlstancia=ortodr`oBicaTappend(dlstan[Ia_ortodroi]ica_acudulada)

distairlcia_ortodrolica.append(distancia_orfodrol.ica[-1])

#Suavizado  y   derivac±on   de   La5   magnitudes   anguLares
distancla_ortodromlca  =  MovAvg(dlstancla_ortodromica,   dopts )
v_distancia_ortodromica  =  Derivada_3pt(distancia_ortodromica,  Dt)
v_distancia_ortodrollca  =  Nov^yg(v_distancla_ortodrutca,  vdopts)

#Corrimiento   de   looms,   tciL   que  eL   cero  cc)rresponda   aL   inic±o   deL   estimuLo
dt   BS   =   Dt*1©©O
ej;x  =   I-100*dt_ms]
ejex_1   =  e].ex[0]
for  i  in  range(1,len(aci)):

ejex_1  +=  dt_ms
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ejex_i  =  round(ejex_i.  4)
ejex.append(ejex_i)

#Asigna   vaLor   en   segundos   aL   ini.cio   y   term±no  deL   mov+mieto
#[desde   1:abLa   creada   pori   angc]
inicio    =  inic[contador]
terialno  =  term[contador]
1atencia  =  ejex[inicio]  #  tat.encta,  pt.a  en  ef  cuaf  co"tenza  eL  mov.   en  .s
t_feiiiiio  =  ejex[teriiiino]

#CaLcuLo   de   parametros   de   saLida
duracion  =  t  termlno  -   latencia
tadiagno  =  di;tancia_ortodrolica[temlno]
punto_final  =  round(ele[ter.ino],   5),  round(aci[termino],   5)
cuadrante_act  =  round(aci[ter-ino] ,  5)
direccion  =    Direccion(punto_inicial,   punto_ref.   punto_final)
if   cuadrante   aci   <   ©:

direccion   *=   -1
1at_velmax.   max_vel  =  Haxino(v_distancia_ortodrolnlca,   inicio,  termino)

`£Combio   de   Los   puntos   par   cogr,as
latencla  =   str(latencla) .replace(. . ',
tamagno  =   str(tamagno) .replace( . . ' ,
max_vel   =   str(max_vel).replace(' . .,
di]racion  =   str(duraclon).replace( ...,
dlreccion  =  str(direccion) .replace( ' . ' .

salida .write( 1atencia+ . ; ' +tamagno+ ' ; . +max_vel+ ` ; ' +duracion+ ' ; . +direction+ . ; . + I \n . )
contador   +=   1

sallda.close()

funeiones_IMU.py:

# I / us r/b+n/python

Functones  y  var±abLes  ocupadas  en  progl.a-as  que  deben  estar  ubicados  en  I.a  in.sma
ruta  que  furlctones_IIR!. py

from  numpy  import   copy  as   npcopy
f ron  pylab  import  *
inpoI.t   givath

rc%Parometros

Cnede   =  902  #   borr`a   datos   hasta   eL   piirlto   .'Desde'.
Die  =  0.000997   #  del.ta  I  entre   un  punto  y  otro,   en   segundos
lnitpts_a  =  903  #  cuanto5  puntos  se  co/}stderon  para  caLtbror  [a  nor"aL  tntcia[
initpts  b  =  1©02  #  "
Radio  ---a.025  #  r`adio  de  La  esfera,   en  netros
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class  liidex:
clef  salir(self.  event):

exit()
clef  siguiente(self,   event):

close( I all I )

clef  Derivada_3pt(f,   dt) :
#  Define  eL  tamogno  de   La   Li.sta  derivada
dfidt  =   [0.0]   *  len(f)
#  Define   eL  primer   punto   con   La   d+ferencia   hacla  adeLante
dfdt[0]   =   (f[1]   -   f[O])   /   dt
#  Define   Los   puntos   con   La   difer.ericia   centraL   a   de   3   pts
for  t  in  range(1,   len(f}-1):

dfdt[t]  =  (f[t+1]   -  f[t-1])  /  (2*dt)
a  Defi`ne   eL   L3Lt+.mo  punto  cori   Lo  d+ferencia   hacia   atras
dfdt[-1]   =   (f[-1]   -f[-2])   /  dt
return  dfdt

clef  ortodromica(eleacl_a,   eleacl_b) :
#Latitud     =   eLevaci.on   (0  a   90  nc}rte;   a  a   -90   sur)
#LQTigitud   =  acwiiut   (posit±vc`  e5te,   derecho  de   La  poLo®a)
elel,   acll  =  eleacl_a
ele2,   acl2  =  eleaci_b
dEle  =  math.radians(ele2   -elel)
dAcl  =  dlath.radians(acl2   -acll)
a  =  (rmth.sin(dEle  /   2)   *  iliath.sin(dEle  /  2)   +

tratrt. cos(I]ath. radians(elel) )  *  nth. cos(I]ath. radians(ele2))   *
lath.sin(dAcl  /  2)  *  Hath.sin(dAci  /  2))

dlstancia_ortodromlca  =  2  *  math.atan2(math.sqrt(a),   math.sqrt(1   -a))
dlstancla_ortodromica  =  math. degrees(distancla_ortodromlca )
return  dlstancla  ortodromica

clef  Dir.eccion(punto_a,  piJnto_b.   punto_c) :
#   Lades   deL   tr€anguLo,   expresGdos   en  arlguLos   cerltraLes
ab  =  Ortodromica(punto_a,   punto_b)
ac  =  Ortodromica(punto_a,   punto_c)
cb  =  Ortodromlca(punto_c,   punto_b)
ab  =  A)atli.radians(ab)
ac  =  Iiath.radians{ac)
cl)  =  I-ath. radians{cl])
deromlnador  =   (math.sin(ac)*math.sin(ab) )
if  denomlnador   ==   ©:

alfa  =  0
else:

#   TeorerITa   deL   cDseno   cje   I.a  tr`€gonometr±a   esferi.ca
alfa  =  ((|ath.cos(cb)-

Bath.cos(ac)*aath.cos(ab))/(math.sin(ac)*.ath.sin(ab)))
alfa  =  Bath.acos(alfa)
alfa  =  diath.degrees(alfa)

return  alfa

clef  Maximo(1ista,   inicio,   fin):
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eaxino  valor  =  0
laxilo  indice  =  o
for  ifaice, valor  in  enouerate(llsta) :

lf     inicio  <=  1ndlce  <=  fin:
if  valor   >  maxima  valor:

maxima  valor     =  valor
maxima  lndlce  =  indice

else :
Pass

rettJrrl  maximo_indice,   maxima_valor

clef  DetectMov(entrada) :
salida  =  ones(len(entrada))
count  =  ©
for  i  in  range(len(entrada)):

if  entrada[i]   ==  0:
count   +=   1
if   coiiint   ==   120:

for  j  ln  range(120):
salida[i-j]  =  0

elif  co`mt  >  12o:
sallda[1]   =  a

else:
count   =   0

return  salida

a  Dectecclon  de  mciv±m3`ento  eri   base  a  un  Criterto  de  veLocidad  anguLar
clef  DetectvelAng(eTitrada) :

ufroral_1     =   a.2        *   (1o**2)
umbral_2     =0.5        *   (10**2)
unbral_3     =0.2        *   (10**2)
uHbral_4     =  0.6        *   (10**2)
ti.bral_5     =  a.2       *   (10**2)
Paso  =  0
1nlciolndice  =  0
termlnolndice  I  0
for  i  ln  range(99.len(entrada)):

if  paso  ==  0:
if  enrtmada[i]   >  u.Oral_1:

Paso  =  1
iniciolndice  =  i

if  paso  ==   1,
if  entrada[i]   >  umbral_2:

paso  =  2
if  paso  ==  2:

if  entrada[i]  <  LIlbral_3:
Paso  =   3
terDinolndice  =  i

lf  paso  ==   3:
if  entrada[i]   >  umbral_4:

paso  =  4
if  paso  ==  4:
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if  eutrada[i]   <  ui.Oral_5:
Paso  =   5

return  iniciolridice,  terwirrolndice

#   Encuentra   eL   mejor   voLtaje   par`a   I.a   acel.eracion   ,,-   0
clef   Errfunc(param.   ax,   ay,   az):

npcopy (ax[ : 106 ] )
npcopy{ay[ : 1cO] )
npcopy(az[:100])
Param

(param/5.®)
(perall/5.0)
(para-/5.8)

err  =   (1   -   sqi.t(ax  +  ay  +  az))
rctum  sun(err**2)

#  Suav+za   La   onda   y   promedlando   n   puntos   par.a   deLante   y   para   atr`as
clef   MovAvg(y.   n):

x  =  zeros(len(y))
for  i  in  range(n):

x[i]  =  y[i]
for  i  in  range(ii.  len(y)-n):

for  i  in  range(2*n+1):
x[1]   +=  y[i+J-n]

x[i]   /=   2*n+1
for  1  in  range(len(y)-n,   len(y)):

x[i]  =  y[i]
rcttlrn  x

#  VaLor   de   cero   a   todos   Los   puntos   de   La   onda   con   vaLores   infer`±ores   aL   umbraL
clef   RemoverError(y,   umbral) :

for  i  in  range(len(y)):
if  abs(y[1])   <  iiitoral:

y[i]   =  ©


