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Resumen

El sistema visual está adaptado para extraer el máximo de información útil
de la energía luminosa. Algunos investigadores en visión han utilizado ideas re-
lacionadas con la teoría de información como base para estudiar la computación
neural en la retina. Estas ideas requieren comprender cuál es la estructura es-
tadística de los mensajes de entrada al sistema visual y para ello, se estudian
las regularidades de las escenas naturales. A partir de estas regularidades, se ha
estudiado el papel de la inhibición lateral producida por las células horizontales
de Ia retina.

Las cuatro teorías para la inhibición lateral que existen en la literatura, basa-
das en la teoría de información, enfatizan distintas limitaciones neurales críticas
que determinan cuáles son las propiedades del entorno que utiliza el sistema
visual. En su teoría, Srinivasan eú a/. (1982) proponen que la limitación neu-
ral la impone el rango reducido de Ia respuesta de las interneuronas, como las
células bipolares y las células ganglionares. Esta teoría postula que la inhibición
lateral subsana esta limitación comprimiendo el rango de la señal de salida de
los fotorreceptores. Esta compresión utiliza los métodos estadísticos de codifica-
ción predictiva (Papoulis, 1965). En vez de la compresión de la amplitud de las
señales, Atick y Redlich (1992) proponen que la codificación que realiza la retina
trata de simplificar el procesamiento de los niveles superiores del sistema visual,
independizando las respuestas de interneuronas vecinas. Plantean que el papel
de Ia inhibición Iateral es decorrelar al máximo estas respuestas. Por otro lado,
McCarthy y Owen (1997) proponen que Ia limitación neural crítica la impone el
ruido en las respuestas de los fotorreceptores debida a la naturaleza cuántica de
la absorción de fotones. Esta teoría intenta maximizar Ia razón señal/ruido de la
salida de los fotorreceptores. Finalmente, Field (1994) considera que la limitación
crítica no está en los fotorreceptores sino que la impone el número limitado de
interneuronas intercaladas entre los fotorreceptores y la salida de la retina. Pro-
pone maximizar la curtosis en la distribución de salidas de los fotorreceptores, de
forma que la señal enviada a los niveles superiores de la vía visual es sólamente
la información no esperada.

Desde un punto de vista experimental se ha visto que la extensión espacial de
Ia inhibición lateral varía con la iluminación (Dowling, 1987). A iluminaciones
muy bajas, esta extensión sube a medida que aumenta la luz, hasta llegar a una
estabilización a iluminaciones intermedias, cayendo a continuación, (Xin et al.,
1994; Jamieson eú a1.,7994). En este sentido debemos señalar que los datos
biológicos son más recientes que algunas de las teorías que intentan explicar el
papel de la inhibición lateral.

En la presente memoria de investigación, se presentan primero los resultados
de una comparación entre estos datos biológicos y las predicciones de las cuatro
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teorías en la literatura. Para este fin, se han realizado, en primer lugar, diferentes
medidas estadísticas para estudiar las regularidades de las escenas naturales. Así,
se obtuvo el power spectrum, el contraste y se analizó la isotropía en imágenes
acuáticas y aéreas, obtenidas de la World Wi,de Web. Los resultados obtenidos
muestran que no existen diferencias en la forma del power spectrum de imágenes
acuáticas y aéreas. Tampoco se observó tendencia anisotrópica grande en las
imágenes estudiadas. Por el contrario, el análisis del contraste de las imágenes
mostró diferencias pequeñas pero significativas entre las imágenes de agua y de
aire. A partir de estos datos para imágenes naturales, se analizaron las teorías
anteriores, realizando Ia programación de cada una de ellas bajo Matlab (Mat-
hWorks, Natick, MA). Los resultados matemáticos y las simulaciones mostraron
que ninguna de las teorías podía explicar los resultados experimentales obtenidos
por Xin et al., (1994) y Jamieson et al., (1994). Este resultado es muy importante,
ya que la literatura de retina está repleta de referencias a estas teorías.

Nuestro trabajo con las teorías existentes en la literatura demuestra que son
inconsistentes con los datos experimentales de la Biología. En esta memoria de
investigación se presenta una nueva teoría que se adapta cualitativamente a los
datos obtenidos por Xin et al., (1994) y Jamieson et aI., (1994). Al igual que la
teoría de Srinivasan et aI., (7982), la nueva teoría postula que la función de la
inhibición lateral es comprimir el rango de la salida de los fotorreceptores. Pero
esta nueva teoría no utiliza la codificación predictiva, sino que se basa en la mini-
mización de dos términos de error, uno debido al ruido causado por la naturaleza
cuántica del proceso de absorción de fotones y otro derivado del grado de aspereza
local de la imagen. El término aspereza se define en esta memoria como el cua-
drado de la razón del gradiente bidimensional de la imagen sobre la iluminación.
Lo que este término mide es una aproximación a la probabilidad de que la inhi-
bición lateral este cruzando bordes entre objetos y por tanto, comprimiendo de
manera incorrecta el rango de salida del fotorreceptor. En la discusión general de
esta memoria de investigación se comenta ampliamente la plausibilidad biológica
de esta teoría y se sugieren posteriores trabajos para comprobarla.
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1

Introducción

En esta memoria de investigación analizamos las diferentes teorías que se han
formulado para uno de los primeros mecanismos de procesamiento de datos que
se realiza en el sistema visual y más concretamente en la retina. Estas teorías
intentan explicar la función de Ia capa plexiforme externa de Ia retina, compuesta
por sinapsis entre tres tipos de neuronas: los fotorreceptores, las células horizon-
tales y las células bipolares. Los fotorreceptores son las células encargadas de
captar Ia lluz y constituyen la entrada al sistema visual. Las células bipolares
son la salida de la capa plexiforme externa. La conexión entre los fotorreceptores
y las células bipolares varía según la zona de la retina y según el animal. Por
ejemplo, aunque en la fóvea de humanos, cada célula bipolar recibe Ia conexión
de un fotorreceptorl (Dacey y Petersen, 1992), en la retina periférica de conejos,
la conexión es de aproximadamente cien fotorreceptores para cada célula bipo-
lar (Dacheux y Raviola, 1986). En promedio, el número de células bipolares es
bastante más pequeño que el de los fotorreceptores (también en monos), Io que
limita el tipo de computaciones que la capa plexiforme externa puede realizar.
Además, el rango de las respuestas de las células bipolares es un factor de veinte
mientras que el rango de intensidades de luz perceptibles en imágenes naturales
es de un factor de 108. Por tanto, en la capa plexiforme externa se está reali-
zando una fuerte compresión de la señal visual tanto en cantidad de células que
transmiten la información como en el rango de respuestas. Las células que hacen
esta compresión efectiva son las células horizontales, a través de conexiones late-
rales con fotorreceptores, células bipolares y otras células horizontales que a su
vez reciben entrada de fotorreceptores distantes. Como las conexiones hechas por
las células horizontales con fotorreceptores y células bipolares son inhibidoras, es
decir, reducen Ia transmisión de la señal, hablamos de inhibición lateral.

Las teorías que analizamos se basan en métodos estadísticos y matemáticos

IEsto no significa que un fotorreceptor esté conectado con una sola célula bipola^r.
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1. rNTRoDUcctóN

para el estudio de la inhibición lateral, uno de los mecanismos de compresión más
utilizados en el sistema nervioso de todos los seres vivos. Estas teorías se basan
en propiedades generales de las imágenes naturales. No obstante, las teorías se
formularon antes que fueran realizados algunos de los experimentos biológicos
críticos y por tanto, es posible que ellas, aunque correctas matemáticamente y
válidas desde el punto de vista computacional, no sean consistentes con los datos
de la Biología. Lo que pretendemos en este trabajo es verificar si alguna de las
teorías en la literatura predice el comportamiento observado en la Biología y si
no es así, proponer una nueva teoría. Para verificar las teorías, se han tenido
que desarrollar los programas de computador empleados en este trabajo de forma
completamente original, ya que los autores de las teorías citadas no investigaron
a fondo (por no tener los datos necesarios) las implicaciones de sus teorías para
la Biología.

La presente memoria de investigación organiza el análisis de las teorías en tres
partes fundamentales. En la primera de ellas (apartado 3), se analizan algunos
parámetros descriptores de las regularidades existentes en las imágenes natura-
les. A continuación, en la segunda parte (apartado 4), utilizando los resultados
obtenidos del análisis de las imágenes naturales, se estudian en profundidad las
cuatro teorías que existen en la literatura acerca de la función de la inhibición
Iateral. En la tercera parte (apartado 5), una vez comprobado que ninguna de
ellas es consistente con la Biología, se desarrolla una nueva teoría que sí se ajusta
a los datos biológicos. La memoria de investigación finaliza con una discusión
general acerca de Io que creemos que está computando la inhibición lateral y la
plausibilidad biológica de nuestra hipótesis (apartado 6).

A continuación, en esta introducción, se ha sintetizado la neurobiología del
sistema visual, y en particular de la retina y de la inhibición lateral que se pro-
duce en su capa plexiforme externa. Por último, en este apartado, describimos
brevemente las aproximaciones computacionales que se han realizado al sistema
visual, en particular, a la función de la inhibición lateral en el procesamiento de
la señal visual.
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1.1. NEUROBIOLOGÍA DEL SISTEMA VISUAL

1.1 Neurobiología del sistema visual

Los principales elementos del sistema visual de los vertebrados son (Figu-
ra  1 .1 ) :

1. El ojo, que es el órgano receptor del sistema visual. Aquí es donde los
estímulos luminosos son transformados en señal nerviosa. El preprocesa-
miento de esta señal se produce en el seno de la retina y es transmitida por
el nervio óptico (la salida de la retina) a los centros superiores.

2. Los centros visuales mesencefálicos que se componen de varios núcleos, entre
otros, del colliculus superi,or (que participa de los movimientos de orienta-
ción de la mirada) y del pretectum (implicado en la acomodación y el control
del diámetro de la pupila).

3. Una estructura visual talámica, el cuerpo geniculado lateral, sobre el cual
la retina tiende a proyectarse de manera retinotópica (o sea, los puntos
vecinos en la retina tienden a proyectarse a puntos vecinos en el tálamo).
El cuerpo geniculado lateral se proyecta a su vez sobre eI corter visual
primario, también de manera retinotópica.

4. Las áreas corticales visuales secundarias, que son múltiples, tienen dife-
rentes funciones, como la medición del movimiento, Ia percepción de la
estructura tridimensional, la percepción del color y el reconocimiento de
patrones.

1.1.1- Óptica del ojo

Haciendo una analogía con la fotografía, es posible descomponer el ojo en tres
partes fundamentales. Primero, la pupila, que efectúa el control de la cantidad
de luz entrante, proceso realizado por el diafragma en las cámaras fotográficas.
Segundo, el cristalino, que es la lente óptica que enfoca los rayos luminosos. Y
tercero, Ia retina, que tapiza el fondo del globo ocular y cuya función es equiva-
lente a la de la película fotográfica o de los sensores electrónicos de las cámaras
de vídeo. (Sin embargo, como veremos, la retina es mucho más "inteligente" que
las películas fotográficas o las cámaras de vídeo).

Siguiendo la dirección de los rayos luminosos al penetrar en el ojo, vamos
a describir algo más las partes que intervienen en la óptica ocular. Nada más
alcanzar el ojo, la luz se encuentra con la córnea, eü€ es como una ventana
transparente que permite a la luz entrar en el ojo. Por su forma abombada,
contribuye básicamente al enfoque de la luz (más o menos 213 deI enfoque total).
Una vez atravesada la córnea, la luz se encuentra con la pupila que es el agujero
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4 1. INTRODUCCION

Figura 1.1: Divisiones anatómicas y funcionales principales del sistema visual de los
mamíferos. Casi todas las conexiones entre la retina y la corteza visual en el polo posterior del
cerebro, atraviesan el núcleo geniculado lateral. F\rente: Zeki (7992).

circular de diámetro variable controlado por los músculos del iris. Se vuelve más
pequeña a intensidades de luz altas por un reflejo para disminuir la cantidad de
Iuz que entra en el ojo y para mejorar la imagen en la retina disminuyendo las
aberraciones ópticas. Por tanto, esta variación del tamaño de la pupila es uno
de los factores de la adaptación del ojo a la luz. El diámetro de Ia pupila varía
según las especies. En la especie humana varía entre 2 y 8mm. El paso de los
rayos luminosos a la cámara posterior del ojo se hace a través de una potente
lente, el cristalino, que está pegado a la cara posterior del iris y suspendido por
fibras musculares. La función esencial del cristalino es la acomodación ocular.
Más precisamente, el cristalino, encapsulado en una membrana, es una lente
óptica biconvexa y blanda y la disminución del grado de curvatura de la fase
anterior del cristalino por contracción de las fibras musculares es responsable de
la acomodación. El papel de la acomodación es concentrar los rayos luminosos
que vienen del mundo exterior y formar imágenes virtuales exactamente en la
superficie de la retina. La acomodación se opera en función de la distancia a la
que se encuentra el objeto observado.
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1.1. NEUROBIOLOGIA DEL SISTEMA VISUAL

EI sistema óptico biológico es superior desde el punto de vista del enfoque a
todos los sistemas artificiales existentes. Sin embargo el sistema biológico también
tiene sus límites. Como todas las lentes conocidas, las lentes biológicas sufren de
aberraciones circulares y cromáticas. Además, w 5To de la luz se esparce en las
lentes del ojo antes de llegar a la retina, y pequeños "errores de fabricación" en
el delicado aparato de acomodación ocular produce problemas de miopía, hiper-
metropía y astigmatismo. Finalmente, no debemos olvidarnos de la difracción,
que en ojos sanos y jóvenes es el principal factor limitante de la calidad óptica.
Por tanto, un punto de luz en la escena natural no se proyecta a un punto de la
retina y este "defecto" limita Ia información que puede ser extraída por el ojo.

L.L.z La retina

La retina tapiza la fase interna del ojo. Esta membrana delgada y transparente
no es solo un órgano receptor; de hecho, la analogía con Ia película fotográfica su-
giere numerosos errores. La retina es embriológica, anatómica y fisiológicamente
un verdadero centro nervioso que merece estudio detallado (Kayser, 1963). El
apartado siguiente, explora este complejo centro nervioso. Esta complejidad no
viene sólamente de una superposición de capas de células morfológica y funcio-
nalmente diferentes sino también por las diversas conexiones entre las capas y
entre las células.

La diferencia entre Ia retina y la película fotográfica radica en que la primera
realíza un procesamiento de Ia imagen, mientras que Ia segunda sólo captura las
intensidades de luz. El principal mecanismo de procesamiento en la retina son
interacciones laterales entre las células. La forma más común de procesamiento
lateral es a través del mecanismo de inhibición. La inhibición lateral aparece en
todas las retinas estudiadas, tanto en retinas de invertebrados como de vertebra-
dos (Ratl i f f ,  1965; Srinivasan et aL,1982).

1-.1-.3 La retina de los vertebrados

A continuación realizaremos una breve descripción de la estructura y función
de la retina de Ios vertebrados2. Para ello, analizaremos sus diferentes tipos
celulares y describiremos sus principales capas.

En la retina de los vertebrados se han diferenciado ocho tipos de células en la
retina, seis de las cuales son de naturaleza neural y participan directamente en
el procesamiento de la información, y dos que realizan una función auxiliar: las

2Ver Tlomita (1986) y Dowling (1987) para revisiones retrospectivas de las investigaciones
desde hace 25 años sobre la arquitectura y la función de la retina. Nuestro resumen de la
literatura retiniana se basa en estas revisiones.
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1. INTRODUCCIÓN

células de Müller y las células del epitelio pigmentario. Las células que participan
directamente en el procesamiento de Ia información son:

1. Células fotorreceptoras: Conos y bastones, que constituyen la entrada de la
retina y que realizan la transducción de la señal luminosa en señal eléctrica.

2. Células horizontales: Intervienen en la interacción espacial lateral entre los
fotorreceptores.

3. Células bipolares: Reciben su información de los fotorreceptores y de las
células horizontales y la transmiten a las capas más profundas de la retina.

4. Células amacrinas: Intervienen en la computación espacial y temporal de
la información recogida por las células bipolares.

5. Células ganglionares: Los axones de estas células convergen en la papi.lla
opti,ca para formar el nervio óptico que constituye la salida a los centros
visuales superiores. La entrada de estas células son las células bipolares y
las células amacrinas.

6. Células interplexiformes: Conectan en forma de retroalimentación las células
amacrinas con las células horizontales y juegan un papel importante en la
adaptación visual.

En cuanto a su estratificación, se puede considerar la retina como una super-
posición de cinco capas (Figura 1.2):

1. Capa nuclear externa: Donde se concentran los cuerpos celulares de los
fotorreceptores, es decir de los conos y de los bastones.

2. Capa plexiforme externa: Zona de contacto entre fotorreceptores, células
horizontales, células bipolares, células amacrinas y células interplexiformes.

3. Capa nuclear interna: Donde se encuentran los cuerpos celulares de las
células horizontales, de las células bipolares, de la mayoría de las células
amacrinas y de las células interplexiformes.

4. Capa plexiforme interna: Donde se encuentran las conexiones entre las
células bipolares, las células amacrinas y las células ganglionares. Esta
capa se subdivide en dos, la sublámina externa y la sublámina interna que
se diferencian por la naturaleza de sus contactos sinápticos.

5. Capa de las células ganglionares: Donde están los cuerpos de las células
ganglionares y un número pequeño de células amacrinas.
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1.1. NEUROBIOLOGIA DEL SISTEMA VISUAL

Figura 1.2: (a) Fotografía de microscopio óptico de la retina de mud,puppy en la que se
muestran Ilas tres capas nucleares, las dos capas plexiformes y las prominentes células gliales de
Müller. R,i fotorreceptores; olm, membrana limitante externa; ONL, capa nuclea¡ externa; OPL,
capa plexiforme externa; INL, capa nuclear interna; IPL, capa plexiforme interna; GCL, capa de
células gariglionares; ilm, membrana limitante interna. (b) Dibujo esquemático de los principales
tipos celuláres encontrados en la retina como se observan en una sección vertical. Este dibujo
se basa eri las observaciones de células de la retina de mudpuppy halladas en prepa.raciones
histológicas procesadas con el método de Golgi. R, fotorreceptores; H, células horizontales; B,
células bifolares; A, células amacrinas; G, células ganglionares; I, células interplexiformes; M,
células de Müller (gliales). F\rente: Dowling (1970).

Realióemos una descripción más detallada de las diferentes células citadas

anteriornrrente a excepción de las células de Müller y del epitelio pigmentario3.

Fotorretieptores

ls familias de fotorreceptores: Ios conos
)nsables de Ia visión diurna y del color
Hay aproximadamente 5 . 106 conos y

r (Wandell, 1995). Sus cuerpos celulares
r externa. Sus expansiones dendríticas

3El epitelio pigmentario y las células de Müller tienen un papel importa.nte en la adaptación
visual y lalhomeostasis de la retina, pero no pa¡ticipa¡r directamente del procesamiento visual

U0i¡lilL)

(ver Witkoysky y Dearry,1992).
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1. INTRODUCCION

Figura 1.3: Micrografía electrónica de retina del pez Roccus ameri,cana. En la mitad superior
de la figura se observan terminales de fotorreceptores, especialmente un gran pedículo (CP)
rodeado de numerosas esfé¡ulas. La mitad inferior contiene dos células horizontaJes (H1) en las
que se aprecian nematosomas (flechas). Barra: 2¡.rm. Fuente: De Juan et al. (7997).

constituyen la parte fotorreceptora de las células. En la extremidad interna del
fotorreceptor, su expansión axonal forma un ensanchamiento que constituye el pie
de la célula que se denomina esférula para los bastones y pedículo para los conos
(Figura 1.3). Por estas expansiones hacen contactos sinápticos con las células
bipolares y horizontales. Estas sinapsis pueden ser de dos tipos:

Sinapsis invaginadas: La prolongación dendrítica de la célula bipolar u
horizontal penetra dentro de un pliegue en la superficie de Ia terminación
axonal del fotorreceptor (Figura 1.4).

Sinapsis planas: Éstas son superficiales o basales, en las que los elementos
pre y post sinápticos están en contacto por yuxtaposición.

Tanto las sinapsis invaginadas como las planas son sinapsis químicas, o sea,
utilizan un neurotransmisor (en el caso del fotorreceptor, glutamato o una molécula
análoga) para la conexión. Las vesículas del neurotransmisor se alinean al lado
de las cintillas sinápticas en las sinapsis invaginadas (Figura 1.4) posiblemente
para agilizar la transmisión sináptica.
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1.1. NEUROBIOLOGIA DEL SISTEMA VISUAL

Figura 1.4: Micrografías electrónicas de Ia retina del pez Micropterus salmoides mostrando
las sinapsis entre fotorreceptor y células horizontales a nivel de la capa plexiforme externa. Se
observan en ambas microgra,fías varias triadas (*) inmediatamente por debajo de las cintillas
sinápticas (Sr). Izquierda, retina adaptada alaluz en la que pueden apreciarse las espínulas
(flechas). Derecha, retina adaptada a la oscuridad en la que las cintillas sinápticas son más
cortas y no aparecen espínulas. Barras: 0,2p,m. Fuente: De Juan et aL (1996).

Además de las sinapsis químicas de los fotorreceptores, existen enlaces de tipo
comunicante por los que las membranas citoplasmáticas de neuronas vecinas se
funden para permitir intercambios moleculares. Este tipo de contacto se deno-
mina sinapsis eléctrica o gap junctí,on. Se tiene evidencia de contactos de este
tipo entre fotorreceptores, entre células horizontales y también (aunque muy ra-
ramente) entre un fotorreceptor y una célula horizontal. Se observa acoplamiento
hexagonal de gap juncti,ons en conos de las mismas propiedades cromáticas. El
significado de tal acoplamiento no está claro pero permitiría reducir el ruido de
los fotorreceptores a expensas de la resolución espacial (discutimos este ruido con
más detalle abajo).

La transformación de la señal luminosa en señal eléctrica se produce en el
segmento externo del fotorreceptor, que es la parte más cercana al epitelio pig-
mentario. EI segmento externo tiene en su interior unos discos membranosos que
están llenos de moléculas de pigmento visual (del orden de 10e moléculas por
célula). El pigmento visual se llama rodopsina. La distancia en promedio entre
dos moléculas de rodopsina es de 20nm. La sensibilidad a la luz de los pigmen-
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Figura 1.5: Ruido de la respuesta de un fotorreceptor del sapo Bufo marinus- La duración
del estimulo luminoso se indica con la línea horizontal debajo de cada registro. Se registra
la corriente en la membrana del fotorreceptor que corresponde a Ia respuesta a la luz. Los
números dentro de los registros son las intensidades de luz aplicada en fotones.¡,1-2s-1 . A baja
iluminación (abajo) se obtuvo respuestas a fotones aislados con una amplitud de lpA. Poste-
riores aumentos de la intensidad de luz dieron respuestas más grandes (suma de las respuestas
a fotones aislados), pero con menores fluctuaciones. Estos resultados se deben a la naturaleza
cuántica de la absorción de los fotones de luz. F\rente: Baylor et al. (L979)-

tos visuales se debe al retinal (un aldehido de la vitamina A) que se engancha
a un pigmento proteínico (llamado opsina) (Wald, 1935, 1955). Cuando una
molécula de pigmento visual absorbe un fotón, se producen varias transformacio-
nes moleculares, primero en el cromóforo (retinal) y luego en la opsina (Hubbard
y Kropf, 1958). Estas transformaciones llevan, en vertebrados, a la separación
del cromóforo de la opsina. La primera transformación es Ia isomerización (la
molécula cambia su conformación espacial) del cromóforo. Este cambio de con-
formación inicia una serie de cambios en la opsina, que a su vez inicia una cadena
de reacciones químicas relacionadas con la proteína G (Dohlman et al., Ig9l).
Esta cadena, finalmente produce la respuesta del fotorreceptor. Esta respuesta
se debe a cambios en la membrana de la célula que deja de ser permeable a lúa+
y Ca2+ - Como resultado, se disminuyen los niveles de ,l/¿+ dentro de la célula,
que hace que la carga iónica se haga relativamente más negativa en la pared del
interior de la membrana de la célula y más positiva en la pared exterior. Este
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Figura 1.6: Ruido de la respuesta de un fotorreceptor del aracnídeo L'imulus polyphemus. En
estos tres registros, los estímulos fueron pulsos breves de luz con Ia misma intensidad. Aunque
el estímulo fue siempre el mismo, se apreció gran variabilidad en la respuesta, consecuencia de
la naturaleza cuántica del proceso de absorción de fotones. F\rente: Grzywacz y Hillman (1988).

aumento de la negatividad interna (hiperpolarización) es la respuesta eléctrica

del fotorreceptor. Junto con la hiperpolarización, el flujo de Ca2+ se reduce y el

fotorreceptor utiliza esta reducción como un modulador de ganancia que hace que

Ia respuesta del fotorreceptor sea diferente según el nivel medio de iluminación.

Por tanto, el flujo de Ca2+ sirve como un mecanismo de adaptación a la luz del

fotorreceptor (Dowling y Ripps, 7970; Kleinschmidt, 1973; Baylor y Hodgkin,
1974; Kleinschmidt y Dowling, 1975; Fain, 1976).

Los fotorreceptores responden a muy bajas iluminaciones con potenciales y
corrientes que pueden identificarse como Ia respuesta a fotones individuales (Fi-
gura 1.5; F\-rortes y Yeandle, 7964; Lillywhite, Ig77; Baylor et al., 1979; Grywacz
y Hillman, 1985). El número de fotones absorbidos por un fotorreceptor es alea-
torio y sigue una distribución de Poisson. Esta distribución ocurre porque hay
una baja probabilidad que una molécula de rodopsina absorba un fotón y un gran
número de moléculas de rodopsina por fotorreceptor. A medida que la intensidad
aumenta, las respuestas a fotones individuales parecen mezclarsea, dando lugar a

aA baja iluminación, esta mezcla es lineal con la intensidad de luz (F\rortes, 1959; Adolph,
1e64).
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una respuesta ruidosa, tanto a lo largo de una iluminación contínua (Figura 1.5),
como de iluminación a iluminación (Figura 1.6; Grzywacz et a/., 1988). Esta
respuesta ruidosa sugiere que la respuesta global del fotorreceptor es la suma de
las respuestas a fotones individuales (Rushton, 1961). Para comprobar esta su-
gerencia, en Baylor et al. (1979) para vertebrados y en Grzywacz et al. (1988)
para invertebrados, se analizó estadísticamente el ruido de las respuestas de los
fotorreceptores. Los análisis mostraron que el ruido es debido principalmente
a una superposición de respuestas a fotones individuales, los cuales isomerizan
las rodopsinas en tiempo aleatorios. Otra fuente de ruido, es que en oscuridad,
las rodopsinas pueden isomerizarse de manera espontánea. Este ruido puede ser
alterado modificando la temperatura (Baylor et al., 1980; Baylor et aI., tg83;
Matthews, 1984).

Células horizontales

En la retina de los vertebrados existen por lo menos dos clases de células
horizontales6: El primer tipo lo forman las células horizontales que no tienen
axón, pero que tienen espesas dendritas que se extienden transversalmente en la
retina y establecen contactos con tres tipos de células. Principalmente, entran en
contacto con los conos al nivel de sus pedículos (Figuras 1.3 y 1.a) y establecen
conexiones de tipo recurrente, constituyendo un canal de comunicación horizon-
tal. El segundo tipo de células horizontales encontradas son células con un axón
y dendritas más finas que aseguran el contacto cono-bastón mediante conexiones
complejas. Para estas conexiones, existen formaciones invaginadas (concavidades
en el pedículo) donde se encuentran a lavez dendritas de células bipolares y pro-
longaciones de células horizontales; al conjunto se le denomina triada sináptica
(Figura 1.3). Las triadas observadas en la esférula (bastón), la forman dos den-
dritas de células bipolares y dos terminaciones axonales de células horizontales
distintas. A la triada del pedículo (cono) llegan dos terminaciones dendríticas de
células horizontales diferentes y una dendrita de una célula bipolar.

Las células horizontales actúan sobre los fotorreceptores, lo que constituye un
circuito de retroalimentación. La acción de las células horizontales sobre los foto-
rreceptores y las células bipolares es inversa de la que proviene de los fotorrecep-
tores, generando un mecanismo de inhibición lateral responsable del antagonismo
centro-periferia en el seno de las bipolares (Figura 1.7). Haciendo variar la longi-
tud de onda de la estimulación, distinguiremos dos tipos de células horizontales
en función de la forma de la curva de respuestas. Por tanto, estas células tienen

sl,os anáIisis también mostraron que el efecto a la adaptación a la luz es la reducción del
tamaño de las respuestas a fotones individuales.

oAdem¡ás hay una estratificación de las células horizontales según el tipo de fotorreceptor
con el que contactan (cono o bastón).
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Figura 1.7: Respuesta de células bipola"res de la retina de mudpuppg mostrando sus cam-
pos receptivos centro-periferia antagonista. Izquierda, célula bipolar hiperpolarizante; derecha,
célula bipolar despolarizante. En cada experimento se mantuvo la iluminación central mientras
se presentaba un anillo de luz concéntrico de 500 pm de dirímetro. Como se aprecia, se antago-
niza la respuesta del centro con la iluminación periférica del anillo. F\rente: Werblin y Dowling
(1e6e).

un papel muy importante en visión cromática, generando un antagonismo que
depende del color.

El campo receptivoT de las células horizontales es ancho y es Ia consecuen-
cia de Ia interacción lateral debida a contactos entre células horizontales, tanto
eléctricos (gap junctions; Figura 1.9), como por sinapsis químicas a través de un
fotorreceptor. La resistencia de acoplamiento eléctrico entre células horizontales
puede estar modulada bajo la acción de una sustancia, la dopamina. Esta sus-
tancia no afecta directamente al potencial de la membrana o a la conductancia
de la célula horizontal sino que su principal acción es activar un sistema en-
zimático intracelular (Dowling et al., 1983) que media cambios de acoplamiento
entre células horizontales (Dowling,1987; Lasater y Dowling, 1985) y la plastici-
dad morfológica que se ha observado durante la adaptación a la luz (Kirsch eú
al., 1990). En teleósteos, por ejemplo, se producen cambios estructurales en las
células horizontales en función de Ia adaptación a la luz (De Juan et al., 1991;
García et a1.,1995; De Juan et a1.,1996). La posible función de estos cambios en
el procesamiento de la señal visual en oscuridad podría ser controlar la conexión
con los fotorreceptores. En oscuridad la interacción negativa de retorno entre la
célula horizontal y el fotorreceptor desaparece, y s€ potencia durante la adapta-
ción a la luz. En la fase de adaptación a la luz, las terminaciones dendríticas de
las células horizontales cambian de forma dentrp de los pedículos de los conos,
extendiéndose y dando lugar a pequeñas prolongaciones alargadas, denominadas
espínulas (Figura 1.4), que aumentan la superficie de contacto entre las células.

TEste campo se define para cada célula visual como el grupo de fotorreceptores que cuando
es estimulado causan respuestas de la célula.
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Figura 1.8: Micrografía electrónica de retina del pez Micropterus salmoides- Arriba, retina
adaptada alahtz. Abajo, retina adaptada a la oscuridad. Se observa una gran diferencia en el
tamaño de los nematosomas. Barras: 0,2¡.tm. Fuente: De Juan et al. (L996).

En paralelo, se han observado inclusiones intracitoplasmáticas de procedencia
desconocida dentro de la célula horizontal (nematosonas, Figura 1.3) que son
muy grandes en oscuridad y que reducen dramáticamente su tamaño cuando la
retina está adaptada a Ia luz (De Juan y Dowling, 1987; De Juan et al., 1991;
De Juan et a\.,1996) (Figura 1.8). Se cree que tienen una relación directa con el
proceso de formación de las espínulas (De Juan, 1991). Este cambio morfológico
que lleva a la formación de espínulas es paralelo al cambio en los campos recep-
tivos inhibitorios de la célula horizontal. Por ejemplo, la aparición de espínulas
durante la adaptación a la luz requiere actividad dopaminérgica de forma que no
se observan espínulas si no hay presencia de dopamina (Kohler y Weiler, 1990).

Se han propuesto tres hipótesis respecto a la naturaleza y localización de la
retroalimentación entre células horizontales y fotorreceptores: La primera es la
existencia de sinapsis químicas entre células horizontales y fotorreceptores (Sakai
y Naka, 1983; Sakai et al., 1986). La segunda son modelos eléctricos basados
en las propiedades físicas y dimensiones de las terminaciones dendríticas de las
células horizontales dentro de los pedículos (Byzov et aI., 1977; Siminofl 1985;
Byzov y Shura-Bura, 1986). La última hipótesis es que las espínulas median la
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1.1. NEUROBIOLOGIA DEL SISTEMA VISUAL

Figura 1.9: Fotogra,fía de microscopio electrónico mostrando gap junctions (flechas) entre
células horizontales (H) en la retina de la raya. La fotogra.fía de la esquina superior izquierda
muestra las partículas intramembra¡rosas que existen en las gap juncti,ons. Hf, terminal del
fotorreceptor. F\rente: Fain eú al., (1976).

retroalimentación8 (Weiler y Wagner, 1984; Djamgoz et a|.,1985,1988; Kirsch eú
a1.,1990).

Células bipolares

Las células bipolares son la salida de la capa plexiforme externa, y por tanto
la salida del sistema biológico que estudiaremos en esta memoria de investigación.
Han sido analizadas en muchas retinas, incluyendo las retinas de primate y de
gato (Boycott y Dowling, 1969; Kolb, 1970; Boycott y Kolb, 1973; Mariani,
1981). Se han distinguido tres tipos principales de células bipolares: un tipo
conectado exclusivamente a bastones y dos tipos conectados exclusivamente a
conos. Los axones de distintas células bipolares finalizan en una arborización a
niveles diferentes de la capa plexiforme interna, dependiendo de su función.

Desde el punto de vista fisiológico, se han descrito dos tipos de células bipo-
lares: las que hiperpolarizan (respuesta negativa) en respuesta a una iluminación
central de la célula y las que despolarizan (respuesta positiva) en respuesta a una

15

sAunque esta hipótesis sólo sirve para peces teleósteos.
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Figura 1.10: Curvas de voltaje-intensidad para la respuesta de una célula bipolar despolari-
zarite en la retina de la salama¡rdra tigre registrada en presencia de anillos con tres diferentes
intensidades. Observar que las interacciones del centro y de la periferia trasladan las curvas de
la respuesta de la célula bipolar a la derecha del eje de intensidades a medida que la intensidad
de la periferia aumenta. F\rente: Werblin (1977).

iluminación central (Werblin y Dowling, 1969; Kaneko, 1970; Matsumoto y Naka,
1972; Schwartz, 7974; Dacheux y Miller, 1981). Las primeras se llaman hiperpo-
larizantes o bipolares-OFF y las segundas despolarizantes o bipolares-ON (Figu-
ra 1.7). Sin excepciones, los campos receptivos se organizan concéntricamente en
zonas antagonistas, tales que la iluminación de la periferia reduce la respuesta a
la iluminación en el centro del campo receptivo (Figura 1.7). Hay evidencias que
la respuesta central refleja directamente la interacción sináptica fotorreceptor-
bipolar, mientras que la respuesta de la periferia está mediada por la actividad
de las células horizontales.

La respuesta de las células bipolares tiene un rango pequeño, de tan sólo
unos 20mV (Figura 1.10). Pero la iluminación de la periferia, antagonizando la
respuesta central, amplía el dominio de las intensidades sobre las que se produce
respuesta. Es posible observar este efecto de la periferia en la figura 1.10, donde se
midió la respuesta central en presencia de tres anillos de diferentes intensidades
de luz. La posición de la respuesta estrecha de la célula bipolar se trasladó
con la intensidad de la iluminación de la periferia, de forma que con los tres
anillos de iluminación periférica, la célula bipolar responde en el mismo rango de
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1.1. NEUROBIOLOGÍA DEL SISTEMA VISUAL

intensidades que la célula horizontal.

Células interplexiformes

Estas células tienen un cuerpo celular en la capa nuclear interna. Se proyectan
desde la capa plexiforme interna hacia la capa plexiforme externa. Por tanto, las
células interplexiformes realizan una retroalimentación entre Ias capas plexifor-
mes. En la capa plexiforme externa, Ias células interplexiformes sinaptan sobre
células bipolares de conos y de bastones, con otras células interplexiformes y con
células horizontales externas (asociadas a conos), pero nunca sobre conos o bas-
tones. Las conexiones de las células interplexiformes son a través de sinapsis de
tipo químico mediado por dopamina. Por tanto, estas células son muy importan-
tes en los cambios morfológicos que se producen en las células horizontales y por
extensión, pueden estar involucradas en Ia modulación de la inhibición lateral.

L.L.4 Inhibición lateral

Habiendo completado Ia descripción de las células de la retina, resumimos
ahora con un poco más de detalle el proceso de inhibición lateral. La importancia
de esta inhibición es indiscutible. Es una de las primeras formas del procesamiento
de la señal encontrado en el sistema visual. Aparece en la evolución hace por lo
menos 400 millones de años (Ratliff, 1965), encontrándose en la retina de todos
los animales estudiados hasta ahora.

En la retina de los vertebrados, Ia inhibición lateral se produce por primera
vez en la capa plexiforme externa, en concreto a través de las células horizontales.
Como ya hemos dicho anteriormente, estas células tienen como entrada Ia salida
de los fotorreceptores y se conectan a otras células horizontales, a fotorreceptores
y a células bipolares, que son Ia salida de la capa plexiforme externa. La respues-
ta de los fotorreceptores está modulada por las células horizontales, de forma
que la conexión entre células horizontales puede reducir o ampliar la respuesta
que produce el fotorreceptor y que es transmitida por las células bipolares. Por
tanto, existen en el fotorreceptor dos conexiones con células horizontales, una
conexión directa y una conexión indirecta producida por el conexionado entre
células horizontales que modulará la respuesta del fotorreceptor. A Ia conexión
de signo negativo desde las células horizontales a los fotorreceptores y a las células
bipolares es a lo que se le conoce con el nombre de inhibición lateral. La modu-
lación inhibitoria se produce por un neurotransmisor inhibidor, el GABA (ácido

7-aminobutírico).
La extensión espacial de la inhibición lateral mediada por las células hori-

zontales no es fija, sino que cambia en función de la adaptación a la luz. Entre

L7
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células horizontales vecinas hay conexiones eléctricas (gap juncti,ons) y en las pro-
pias células resistencias de membrana. Estos contactos eléctricos y la resistividad
de la célula pueden ser variados con la iluminación, de forma que el grado de pro-
pagación del potencial de una célula horizontal a otra también varía. También
la conexión entre fotorreceptores y las células horizontales pueden variarse con
Ia iluminación (Wagner, 1980; De Juan et al., 1991; De Juan et al-, 1996). Xin
et al- (1994) estudiaron el efecto de la iluminación en el tamaño de los campos
receptivos de las células horizontales en las retinas del conejo. A través de estos
campos receptivos, midieron la extensión de la inhibición, observando que esta
extensión aumentaba con la intensidad hasta llegar a un máximo a niveles de luz
intermedios y comenzaba a disminuir a niveles más altos de iluminación (Figu-
ra 1.11). Xin et a/. confirmaron estos resultados inyectando una célula horizontal
con un marcador fluorescente y observando que la extensión de la difusión de
este marcador a otras células horizontales variaba con la luz de la misma manera
que la extensión del campo receptivo (Figura 1.11). En perca, Jamieson eú a/.
(1994), observaron el mismo comportamiento de la difusión del marcador fluo-
rescente. Estas observaciones son muy importantes ya que lo que se sabía hasta
el momento era el aumento de la extensión de la inhibición lateral a medida que
aumenta laluz (Dowling, 1987; Mangel y Dowling, 1985).

L.2 Aproximaciones computacionales

Existen multitud de aproximaciones computacionales (modelado) al funciona-
miento del sistema nervioso y en particular, del sistema visual. Podemos dividir
estas aproximaciones computacionales en dos grandes grupos: modelado neural
y modelado basado en la teoría de sistemas (Strum y Kirk, 1994; Cook, 1994).
Un ejemplo importante de modelado de sistemas usa la teoría de información
(Shannon y Weaver, 1949).

El modelado neural toma en cuenta propiedades biofísicas (gap juncti,ons, re-
sistencias de membrana, etc.) de las membranas y las organelas internas de las
neuronas. Por ejemplo, Smith (1995) ha sintetizado a través de modelado neural,
el conocimiento relativo al circuito cono-célula-horizontal en el gato. A partir de
un modelo compartimental (o sea, dividiendo la membrana en compartimentos
suficientemente pequeños para que cada uno sea considerado isopotencial; Perkel
et al., 1981) en el que incopora la información anatómica y biofísica existente,
Smith intenta descubrir cómo interactúan los diferentes circuitos para formar
el campo receptivo del cono y por tanto, cuál es la posible función que está
realizando. En otro ejemplo, Byzov y Shura-Bura (1986) modelan la conexión
cono-célula-horizontal-célula-bipolar para intentar explicar cuál es la función de
las sinapsis invaginadas en el pedículo de los conos. Otros trabajos de modela-

Teorias para la inhibicion lateral en la retina basadas en autocorrelacion, curtosis... Rosario Balboa Carratalá.

Tesis doctoral de la Universidad de Alicante. Tesi doctoral de la Universitat d'Alacant. 1997
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Logaritmo de la Intensidad

Figura 1.11: Datos de la extensión de la inhibición lateral mediada por las células horizontales
en la retina de conejo (Xin eú al., L994). Se muestran los datos para dos tipos de células hori-
zontales: de tipo A (HA, círculos sólidos) y de tipo B (HB, círculos huecos). Arriba, se muestra
la extensión del campo receptivo de la célula horizontal, y por tanto, de la inhibición lateral,
medida con registro intracelular del potencial de respuesta y aproximado por la consta¡rte de
longitud ) de la función de decaimiento del potencial con la distancia e- i. Abajo, se muestran
los datos midiendo la extensión de difusión de un marcador fluorescente (neurobiotina), que ha
sido inyectado en una célula horizontal y que se propaga por la red de células horizontales a
través de sus gap junctions. Tanto con el marcador como con el campo receptivo, la extensión
de la inhibición sube con la intensidad a bajas intensidades y cae a altas intensidades.

do neural de la capa plexiforme externa son el de Winslow y Knapp (1991) que
estudian la función de las conductancias dependiente de voltajes en la propaga-
ción de potenciales en las células horizontales y el de Teeters eú ¿/. (1997) que
estudian en detalle la retina de Ia salamandra tigre. Además han habido modelos
neurales para otras funciones retinianas como por ejemplo el detallado modelo de
fototransducción de Torre et al. (1990), y modelos de la capa plexiforme interna
(Borg-Graham y Grzywacz, 7992).

En cuanto a los modelos basados en teorías de sistemas, han habido trabajos
modelando la retina o sus capas como sistemas lineales (Enroth-CugeIl et al.,
1933) o sistemas no lineales (Victor y Shapley, 1979).

Para nosotros, son relevantes los modelos de sistemas relacionados con Ia
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20 1. rNTRoDUcctóN

teoría de información (Shannon y Weaver, 1949), que permiten subdividir las di-
ferentes etapas del procesamiento de la señal visual en subsistemas que adquieren,
procesan y transmiten información. Todos los modelos que utilizan este enfoque
intentan determinar cuál es la información visual útil, cuánta información hay,
cómo se extrae la información y, por último, verificar si el sistema visual la utili-
za. Se ha argumentado que una representación eficiente de la señal visual tiene
ventajas evolutivas (Atteneave 1954, Barlow 1961, IJttley 1979, Srinivasan et aI.
1982, Field 1987, Linsker 1988, 1989a, b, Barlow 1989, Atick y Redlich 1990a, b,
I992a, Atick et aI. 7990, 1991 y Bialek et aI. 7997). Todos estos autores coinciden
en que mucho del procesamiento en los niveles iniciales de la vía visual puede ser
la construcción de representaciones eficientes del estímulo visual. La eficiencia
se formula como un problema de optimización y se utiliza como un principio de
diseño para predecir el procesamiento neural. A partir de Ia representación natu-
ral de la señal, como muestreada por el mosaico de fotorreceptores, se buscan las
recodificaciones necesarias para mejorar la eficiencia. EI modelo de recodificación
neural resultante, puede entonces ser comparado con las etapas observadas en
la vía visual. Esta aproximación se ha denominado "ecológica" , ya que intenta
predecir el procesamiento neural desde las propiedades físicas del estímulo.

Como podemos observar, para este tipo de modelado, es esencial el conoci-
miento cuantitativo de las propiedades estadísticas de las señales visuales natura-
les. En general, cuando se estudian fuentes naturales de información, existe una
estructura estadística bien definida, ya que los mensajes tienden a tener regula-
ridades. En las imágenes naturales, debido a la consistencia física de los objetos
y a la coherencia de la iluminación, los puntos cercanos son muy similares entre
sí. El perfil de la luminosidad en las imágenes cambia de manera contínua, suave
y gradual en el espacio y sólo de forma abrupta en los bordes de los objetos.
De igual manera, también hay una continuidad en el tiempo y en el color. Es-
to significa que en las imágenes naturales hay un alto grado de autocorrelación
espacio-temporal y de autocorrelación cromática. Por lo tanto, la representación
pi,rel a pi,rel, o en el caso de la retina, la representación formada por el mosai-
co de fotorreceptores, es ineficiente, porque tiene mucha redundancia (expresada
por la alta autocorrelación). De hecho, los estudios estadísticos sobre señales de
televisión realizados en los años 50 sobre imágenes naturales mostraron un exceso
del 90% de redundancia estadística (Gouriet 1952, Kretzmer !952, Harrison 7952,
Schemeitbar 1956). Por consiguiente, hay razones para que el sistema visual in-
vierta recursos en recodificar la señal de entrada y mejorar la eficiencia, puesto
que el estímulo visual es redundante.

Field (1987) mostró que la intensidad luminosa en nuestro entorno visual na-
tural no es independiente de punto a punto en la imagen. Para tal fin, utilizó
imágenes digitalizadas de entornos naturales, en las que la única restricción fo-
tográfica fue que no hubieran objetos fabricados por humanos (edificios, señales,
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1.2. APROXIMACIONES COMPUTACIONALES

...) por tener estos elementos una estructura estadística diferente (alta probabili-
dad de líneas rectas). Encontró que el contraste en estas imágenes, medido por la
varianza de la intensidad de los pirels, permanece constante independientemente
de la distancia de observación. Por lo tanto, no se encontrará más o menos va-
rianza si se magnifica una región de la imagen en particular. Esta invarianza en
el contraste a lo largo de la escala espacial está bien descrita por el power spec-
trum de la imagen. Si el power spectrum cae como I/ f2 (donde f es la frecuencia
espacial), entonces la imagen tiene varianza constante en todas las escalas. Field
realizó cuidadosos análisis del power spectrum de imágenes aéreas, todas ellas sin
cielo y en condiciones de exposición muy restrictivas. Sus resultados mostraron
efectivamente que la pendiente log-log del power spectrum era aproximadamentee
-2. Este resultado fue confirmado por otros autores (Carlson, 1978; Field, 1993,
1994; Burton y Moorhead, 1987; van Hateren, 7992; Ruderman y Bialek, 1994;
var de Shaaf y van Hateren, 1996; McCarthy y Owen, observación no publicada).
No sabemos si este resultado es lo suficientemente robusto como para verificarse
en diferentes habitats naturales. Además, sería interesante conocer si existe en
el power spectrum de las imágenes naturales alguna anisotropía. En principio,
las únicas anisotropías que podemos intuir son anisotropías relacionadas con la
gravedad de la Tierra, como la debida a la línea del horizonte en las imágenes
(Switkes et al., 1978). Las preguntas que surgen en este punto son: ¿existe al-
guna anisotropía en las escenas naturales?, ¿hay diferencias en el power spectrum
de imágenes de diferentes habitats, por ejemplo, imágenes aéreas y subacuáticas
dado el alto grado de esparcimiento de la luz en el agua?, ¿son válidos los resul-
tados obtenidos por Field para imágenes subacuáticas? Las respuestas de estas
preguntas son fundamentales para verificar las teorías propuestas para Ia inhibi-
ción lateral con parámetros reales ya que los datos biológicos son para hábitat
aéreo (conejo) y hábitat acuático (perca).

Las teorías para la inhibición lateral basadas en métodos relacionados con la
teoría de información y en datos de imágenes naturales que existen en la literatura
son cuatro. Estas teorías han sido propuestas por Srinivasan et al. (1982), Atick
y Redlich (7992), Field (1994) y McCarthy y Owen (1997). Todas ellas se basan
en el alto grado de correlación espacial que existe en las imágenes naturales. Las
teorías de Srinivasan et aI. (7982), Atick y Redlich (7992) y McCarthy y Owen
(1997) se basan específicamente en eI power spectrum. La cuarta teoría (Field,
1994) no usa el power spectrum, sino la curtosis en la distribución de intensidades
de las imágenes.

La hipótesis de Srinivasan et al. (1982) para la función de la inhibición la-
teral en la retina es la compresión del rango de intensidades luminosas en los

eNosotros, pero no Field, pensamos que esta aproximación es bastante débil, ya que los datos
muestran mucha variabilidad
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22 1. INTRODUCCION

muy limitados niveles de respuesta de las neuronas, en particular, de las células
bipolares (Figura 1.10). Utilizan métodos estadísticos de codificación predictiva
diseñados para transmisión óptima de señales (Papoulis, 1965). Para Atick y
Redlich (1992), la principal función de la inhibición lateral no es la codificación
predictiva sino intentar reducir al máximo las correlaciones espaciales que existen
en la matriz formada por las respuestas de los fotorreceptores. El objetivo en su
teoría es que la señal transmitida esté libre de interdependencias, de forma que
pueda ser procesada por los centros superiores más eficientemente. Field (1994)
en su teoría propone que la inhibición lateral perrnite que la retina transmita a
las siguientes etapas de la vía visual sólo la información relevante, ya que existe
una limitación física en el tamaño del nervio óptico y en el número de células
bipolares. Por último, McCarthy y Owen (1997) proponen en su teoría que la
función de Ia inhibición lateral es maximizar la razón señal/ruido de la salida de
los fotorreceptores ya que todo el sistema visual depende totalmente de Ia señal
captada por los fotorreceptores. Por tanto, estos autores en su teoría proponen
que es necesario asegurar que la señal que es procesada por las interneuronas es
información relevante y no mero ruido que es muy común en los fotorreceptores
debido a Ia naturaleza cuántica de la absorción de los fotones (Figuras 1.5 y 1.6).
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Objetivos

Una vez analizados los antecedentes y el estado actual del problema que nos
ocupa, pasamos a describir los principales objetivos a alcanzar en este trabajo de
investigación y que podemos sumarizar en los siguientes puntos:

1. Estudiar las regularidades de las escenas naturales. Analizaremos el
pouer spectrum, el contraste y Ia isotropía de imágenes aéreas y acuáticas.

2- Analizar las teorías para la inhibición lateral que existen en la lite-
ratura. Realizaremos esto a través de un análisis matemático y un análisis
computacional que implica desarrollar programas para obtener los filtros
que modelan la inhibición lateral en cada teoría. Además, desarrollaremos
programas para la extracción de los parámetros necesarios para analizar los
filtros.

3. Desarrollar una nueva teoría para explicar los datos biológicos de
la inhibición lateral producida por las células horizontales. Este
objetivo surge después del análisis anterior que demuestra que todas las
teorías propuestas en Ia literatura fallan cualitativamente.
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Análisis de imágenes naturales

3.1 Introducción

Como explicamos en la introducción, se han propuesto diferentes modelos pa-
ra explicar la función de la inhibición lateral basados en ideas relacionadas con la
teoría de información. Todos ellos utilizan medidas estadísticas de las imágenes
naturales para reducir el alto grado de correlación espacial que existe en estas
imágenes. Una medida estadística que diferentes autores han considerado intere-
sante es la autocorrelación espacial, y por tanto, el power spectrum espacial, que
es la transformada de Fourier de la autocorrelación. Se han realizado numerosas
medidas del power spectrum en imágenes aéreas, concluyendo que la tendencia de
caída es como el cuadrado de Ia frecuencia espacial (Carlson, 1978; Field, 1987,
1993, 1994; Burton y Moorhead, 1987; van Hateren, 1992; Ruderman y Bialek,
1994; van der Schaaf y van Hateren, 1996; McCarthy y Owen, observación no
publicada). Las imágenes que poseen este power spectrum se denominan inva-
riantes a escala (o autosimilares, Mandelbrot,7977). En base al contraste y a
la invarianza al escalado de las imágenes aéreas, las teorías propuestas para la
función de la inhibición lateral calculan los filtros que modelan los campos recep-
tivos. Si eI power spectrum de imágenes de diferentes habitats fuera diferente del
aéreo, es posible que los campos receptivos en estos habitats tuvieran diferentes
estructuras.

En este apartado, se describe el análisis realizado en imágenes naturales suba-
cuáticas y aéreas, con el fin de obtener datos para el análisis de los modelos de la
inhibición lateral en la literatura (apartado 4). Nuestra hipótesis es que el gran
esparcimiento de la luz al pasar por el agua (Mobley, 1995) hace que el power
spectrum de las imágenes subacuáticas o su contraste pueda ser distinto del de
las imágenes aéreas. En particular, esperamos encontrar contrastes más bajos en
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las imágenes acuáticas que en las aéreas y tal vez,las imágenes acuáticas tengan
diferentes power spectra al perder los detalles finos por el esparcimiento de la luz,
con lo que la caída de sus power spectra con la frecuencia sería más rápida.

Los parámetros que se han analizado son power spectrum, contraste e iso-
tropía (ver introducción).

3.2 Métodos

3.2.L Elección de las imágenes

Utilizamos imágenes en color RGB de 8-bits por pi,rel, extraídas de la World
Wi,de Web. Para las imágenes subacuáticas inspeccionamos 185 de las que acep-
tamos 21. Para las imágenes aéreas inspeccionamos 193 de las que aceptamos
47. Las direcciones electrónicas de todas las imágenes aceptadas aparecen en el
apéndice B. Todas las imágenes aceptadas cumplían los siguientes dos criterios:

I. Imó,genes naturales: Para eliminar imágenes no naturales, descartamos
cualquier imagen en Ia que aparecieran objetos fabricados por el hombre
(Field, 1987, 1993, 1994). Es más, asumimos que debido al esparcimiento
de la luz en el agua, las imágenes subacuáticas tienen gradientes de ilumina-
ción más suaves que las imágenes terrestres. En consecuencia, no utilizamos
imágenes subacuáticas con gradientes pronunciados de iluminación (aunque
se aceptaron imágenes con gradientes abruptos debido a oclusiones entre
objetos). En el análisis también descartamos imágenes con sombras incon-
sistentes o derivadas de múltiples focos de luz. No obstante, para imágenes
realizadas en aguas poco profundas, se tuvo en cuenta que la reflexión de
la luz sobre el fondo podría causar una doble iluminación, la iluminación
directa de arriba y la indirecta del suelo. El análisis descartó imágenes de
aguas profundas que tuvieran objetos bien iluminados.

2. Li,neali,dad de las imógenes: Si la imagen tuviera regiones saturadas o con
muy baja exposición, en las que se pierden los detalles finos, sn pouer spec-
trum perdería las frecuencias espaciales altas, obteniendo pendientes mucho
más pronunciadas. Para evitar esto, eliminamos las imágenes en las que al
menos tn pirel tuvo uno de los niveles RGB por encima o por debajo del
3% del rango de intensidades. (Este criterio fue una estimación conser-
vadora después de inspeccionar los rangos log-log lineales de los negativos
y papeles fotográficos comunes; Kodak Professional Photographic Catalog,
Kodak, Rochester, NY.) El rango de intensidades permitido fue 17,2481so-
bre el rango [0,255] máximo. Otra posible fuente de no linealidad en la
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Figura 3.1: Ejemplos de las imágenes subacuáticas utilizadas en este aniilisis. De arriba a
abajo y de izquierda a derecha estas imágenes son: kl, i102, 125 e123 (Apéndice B).

intensidad de los materiales fotográficos fue que la gamma de la emulsión
(la pendiente de su rango lineal en escala log-log) puede ser diferente de uno
(Altman, 1995). Para asegurar que esta no linealidad no afecta significati-
vamente la estimación de las pendientes del power spectrum, procedimos de
la siguiente forma: Normalmente, el pouer spectrum fue calculado después
de transformar las imágenes a niveles de gris calculando el promedio de las
tres intensidades RGB (Figura 3.1). También se calculó el power spectrum
de las imágenes elevadas al cubo y a un tercio. Larazón para esto es que Ia
tercera potencia y la raíz tercera son desviaciones de la unidad de gamma
relativamente grandes (Kodak Professional Photographic Catalog, Kodak,
Rochester, NY). En Ia práctica, este procedimiento de "linealización" a
través de las potencias de las imágenes no tiene efecto en las pendientes
log-log del power spectrum (Figura 3.5, columna derecha). La desviación
absoluta en promedio de las pendientes de las imágenes elevadas a un ter-
cio y tercera potencia sobre las imágenes normales fue de sólo 5,6 L.4,4To
(desviación estandar, SD) y 6,1 + 9,1% respectivamente, pa a las imágenes
subacuáticas.

27

Teorias para la inhibicion lateral en la retina basadas en autocorrelacion, curtosis... Rosario Balboa Carratalá.

Tesis doctoral de la Universidad de Alicante. Tesi doctoral de la Universitat d'Alacant. 1997



28 3. A¡\IA¿ISIS DE IMAGE¡üES NATURALES

3.2.2 Medidas estadísticas

Contraste estadístico

Llamamos contraste estadístico a la razón entre la desviación estandar (SD)
de los niveles de intensidad de los pirels de la imagen y su media (rms-contrast,
van der Schaaf y van Hateren, 1996).

Figura 3.2: Arriba. Imagen i102. Abajo. Power spectrum de esta imagen en el que se
aprecian líneas horizontales y verticales, producto de la truncación de la imagen con una ventana
cuadrada.

Pouter spectrurn y la eliminación de los artefactos debidos a la trun-
cación y al ruido

Como los tamaños de las imágenes no tienen que ser potencias de dos, uti-
lizamos el algoritmo mixed-radix para el cálculo de la transformada de Fourier
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3.2. METODOS

(Nussbaumer, 1982) programado en Matlab (MathWorks, Natick, MA) para ob-
tener los power spectra. Ocasionalmente, los spectra tuvieron líneas horizontales y
verticales (Figura 3.2), las cuales eran artefactos producidos por el truncamiento
rectangular de las imágenesl. Ya que estas líneas se extienden hasta frecuencias
espaciales tan altas que sólo existe ruido en el resto del spectrum, el aná,lisis des-
cartó las líneas que fueron outli,ers relativas al ruido. Para hacer esto, utilizamos
dos cuadrados de 50 x 50 pirels. Si X e Y fueron los tamaños horizontal y vertical
de la imagen, Ias esquinas superiores izquierdas de los cuadrados fueron coloca-
das en la posiciones (1,Y/2+10) v (X/2+10,Y+1-50) (donde (1,1) es la esquina
superior izquierda de la imagen). Para eliminar una fila entre Y 12 - 9 eY /2 + 9,
calculamos el promedio del logaritmo del power en esa fila para las columnas de
Ia 1 a la 50. Sólo permanece Ia fila si el promedio estuvo dentro del 90% central
de una distribución normal con la misma media y varianza como en el primer
cuadrado. Se utilizó un procedimiento similar (utilizando el segundo cuadrado)
para eliminar las columnas incorrectas. Por simetría, si el análisis eliminó una
fila, se eliminaron todas las filas y columnas simétricas respecto al centro del
power spectrum. La eliminación de las columnas siguió un procedimiento similar.
Como resultado, el número de filas y columnas eliminadas fue siempre el mismo,
dejando al final .tn power spectrum cuadrado. Mediante este proceso de elimina-
ción de outli,ers no se redujo el tamaño del power spectrum en más de 17 filas o
columnas.

Para eliminar la influencia del ruido de alta frecuencia en Ia estimación de los
parámetros deI power spectrum, utilizamos de nuevo un procedimiento basado en
dos cuadrados de 50 x 50 pi,rels. La esquina superior izquierda de los cuadrados se
colocó en las posiciones (Xl2-25,Y+1-50) y (X+1-SO,Y 12-25). Ambos cuadrados
fueron utilizados para eliminar filas y columnas respectivamente siguiendo un
procedimiento similar al descrito con anterioridad.

Un ejemplo del power spectrum final aparece en la figura 3.4.

Isotropía del pouer spectrurn

Se cortaron los trozos circulares y concéntricos más grandes posibles del power
spectrum. A continuación se integró el logaritmo del power en72 sectores de 5o no
superpuestos (72x5" : 360'), de forma que el primer sector fue en la horizontal de

lEstas líneas eran artefactos, porque no había ninguna característica vertical u horizontal
dominante en las imágenes subacuáticas estudiadas (Figuras 3.1y 3.2). Además, estos artefactos
desaparecieron cuando se usaron trozos circulares de la imagen (con dirírnetro igual al 80 % del
lado menor de las imágenes) cortados y pegados en imágenes cuadradas para el análisis de
Fourier (Figura 3.3). Por contra, los artefactos aparecieron en imagenes artificiales producidas
a partir de funciones gaussianas bidimensionales truncadas con ventanas cuadradas de lados
igual o más pequeño que la desviación estándar de la gaussiana.
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30 3. ANALISIS DE IMAGENES NATURALES

Figura 3.3: Power spectrurn obtenido de la imagen i102 (Figura 3.2 arriba) utilizando un
trozo circular de la imagen cortado y pegado sobre una matriz cuadrada. Como se observa, no
aparecen los artefactos (líneas horizontales y verticales) de la figura 3.2 (abajo). Sin embargo,
aparecen artefactos radiales, consecuencia de la truncación con una ventana circular. Por eso,
este método sólo se utiüzó para verificar la procedencia de los artefactos horizontales y verticales
(nota a pie de página 1 en este apartado) y no para el an¡ílisis final.

-2,5o a2,5". Organizamos estos sectores en24 muestras de 3 sectores contiguos.
Se realizó con las muestras de 15' un análisis de la varianza de una vía para
comprobar si pertenecían a poblaciones con idénticas integrales del logaritmo del
pouer. Si el power spectrum salió estadísticamente anisotrópico, su grado de
anisotropía fue evaluado por el coeficiente de variación (razón SD sobre la media)
en los 72 sectores, (Burgi y Grzywacz, L997).

Pendiente del po'u,er spectmlm

Se estimó la regresión lineal del logaritmo del pouer (promediado sobre orien-
taciones) como función del logaritmo de la frecuencia espacial. T\rvimos que tener
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3.3. RESULTADOS

Figura 3.4: Power spectrum sin líneas verticales y horizontales y sin la mayoría del ruido de
alta frecuencia obtenido por el método de los cuadrados (imagen i102; Figura 3.2, a,rriba).

en cuenta la óptica de las cámaras, utilizando sus Modulati,on Transfer Functions
(MTF; por ejemplo, Lens Work, Canon USA, Lake Success, NY) para corregir
las pendientes y los contrastes estadísticos (Field 1993, 1994).

3.3 Resultados

En esta sección, enfatizamos los resultados para las imágenes subacuáticas
(aunque comparándolos con los resultados para imágenes aéreas). La razón para
esta preferencia es que la literatura ya contiene bastante materia para imágenes
aéreas.

Antes de alcanzar el ruido de alta frecuencia, eI power spectrum de las imágenes
subacuáticas en ejes logarítmicos cayó linealmente con la frecuencia (Figura 3.5;
coeficiente de correlación medio : -0.984 + 0.014, SD). La pendiente del power
spectrum fue cercana, pero la mayoría de ocasiones (en 17 de 2L power spec-
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Figura 3.5: Izquierd,a: Power spectra bidimensionales de dos imágenes subacuáticas (arriba,
imagen kl; abajo imagen i101). Derecha: Pendientes log-log delos power spectra (promediado
sobre las orientaciones). Obserr¡ar que las pendientes de las caídas para las dos imágenes
elevadas al cubo y a un tercio son prácticamente las mismas que la pendiente de la caída del
power spectnun inicial, lo que indica que grandes alteraciones en las "intensidades" de la imagen
no a,fecta¡r aI power spectrum. Por tanto, lo m¡ís probable es que la forma (no las reflectancias)
de los objetos es lo que determina el power spectram de las imágenes naturales.

úra) significativamente diferente de -2 (Figura 3.5, two-si,ded t-test, p < 0,01)
(Tabla 3.1). La pendiente media fiie -2,21+ 0,13 (error estandar- SE), no sien-
do significativamente diferente de la pendiente media (-2,04 + 0,10) de las 47
imágenes aéreas analizadas de igual forma (Figura 3.6). No obstante el contraste
estadístico en las imágenes aéreas (0,666 + 0,034- SE) fue algo más alto que en las
imágenes acuáticas (0,565 + 0,041- Figura 3.7). Esta diferencia en los contrastes
fue significativa estadísticamente (one-sided Wi,lcoron-Mann-Whi,tney test, n1 :
27, n2 - 47, U : 356, p < 0,0344-Sprent, 1993). Aunque nuestros contrastes
aéreos fueron más bajos que los obtenidos en otro estudio (0,92 t 0.44, SD-van
der Schaaf y van Hateren, 1996), la diferencia no fue significativa (X' : 25,0;22
DF, p < 0,298).

Otra propiedad del power spectrurn de las imágenes subacuáticas fue que aun-

Frecuencia espacial horizonal

0
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3.4. DISCUSION

que siendo estadísticamente significativa la anisotropía2, su grado de anisotropía
fue extremadamente pequeño (coeficiente de variación : 0,0182 + 0.0092- SD),
(Tabla 3.2).

-0.5 -1 -1.5 -2 -2.5 -3 -3.5

Pendientes

Figura 3.6: Pendientes logJog de los pouer spectra de las imágenes subacuáticas y aéreas
estudiadas. Las pendientes acuáticas y aéreas son similares y distribuidas alrededor de -2.

3.4 Discusión

Aunque las pendientes de Ios power spectra de las imágenes subacuáticas no
son diferentes de las pendientes de las imágenes aéreas, hay una pequeña, pero
significativa diferencia en los contrastes estadísticos. Los contrastes más bajos en
el agua son atribuibles al esparcimiento de la luz en el agua. (Por las mismas ra-
zones, otros habitats naturales podrían tener contrastes diferentes: habitats con
neblina, lagos turbios, ríos, zonas árticas...). A primera vista, es sorprendente que
el esparcimiento sólo afecte al contraste, pero no a las pendientes. Pero puesto que
elevar las imágenes a varias potencias no afecta a las pendientes (Figura 3.5, co-
lumna derecha), concluimos que al power spectrum le afecta más el tamaño de los
objetos en la imagen que el contraste (o calibración fotográfica). Recientemente,
Ruderman (1997) utilizó diferentes métodos para llegar a la misma conclusión.

2Para20 de 27 imágenes, 2,34 < F < 38,2, y así el rango de p fue de p < 0,0066 a p <
t0-to (23 grados de libertad (DF) de tipo grupo y 48 de tipo error). El eje principal de las
anisotropías detectadas en las imágenes pudo ser en cualquier orientación (Tabla 3.2).
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34 3. .LI,{ÁUSIS ON IVÁCENES NATURALES

0.5

Contraste estadístico

Figura 3.7: Contrastes de las imágenes subacuáticas y aéreas estudiadas. Los contrastes
aéreos son significativamente más grandes que los subacuáticos.

En base a estas diferencias, la circuitería de la retina de los animales acuáticos
podría ser diferente de la aérea para compensar la pérdida de contraste que se
produce en el agua. Como veremos en el apartado siguiente de esta memoria de
investigación, los modelos en la literatura (Srinivasan et aL.,1982; Atick y Red-
lich, 1990,1992; McCarthy y Owen, 1996 y comunicación personal) predicirían
tal diferencia. No obstante, la gran varianza en las pendientes del power spec-
trum (Fígura 3.6, Tabla 3.1, Tolhurst et a1.,1992; van der Schaaf y van Hateren,
1996) pone en duda la asunción fundamental de estos modelos, o sea, la propie-
dad de las imágenes naturales llamada invarianza al escalado (self-si,mi,lari,ty)-
Más duda sobre esta asunción surge porque las pendientes individuales son es-
tadísticamente diferentes de -2 (Tabla 3.1). Por tanto, los modelos de los campos
receptivos basados puramente en la invarianza al escalado o una única pendiente
del power spectrum pueden no dar resultados satisfactorios. Aunque Ia invarian-
za al escalado puede no ser aplicable a las imágenes naturales, se encontraron
otros invariantes que quizá sean útiles en la comprensión de las estructuras de
los campos receptivos iniciales. Un invariante es que la regresión lineal se ajustó
razonablemente bien a la caída log-log de los pouer spectra con la frecuencia en un
rango limitado de frecuencias (Figura 3.5, columna derecha; ver Tolhurst et al.,
1992, para alguna evidencia al contrario). En consecuencia, podemos decir de este
ajuste, que las imágenes naturales son aproximadamente autoafines (self-ffine,
Mandelbrot,1977). Otra propiedad útil de las imágenes subacuáticas es que su
grado de anisotropía es extremadamente pequeño (aunque estadísticamente signi-
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3.4. DISCUSION

imagen pendiente t DF p
i101
1t02
i103
i110
i131
120
122
123
124
i25
132
i33
134
i62
i83
k1
i27
184
i68
i128
i69

-2,599
-2,904
-2,276
-2,414
-1,719
-2,740
-2,602
-2,366
-2,013
-1,915
-2,659
-2,305
-2,820
-2,756
-2,623
-r,294
-2,740
-2,009
-1,059
-1,569
-0,928

-g,2g5L
-\2, \599
-2,39L5
-4,2825
16,9218

-18,9218
-13,1921
-15,9718
-0,8296
3,8563
-5,2615
-2,5178
-6,8702
-6,5576
-8,3459
15,8113

-17,0959
-0,1061
22,,L937
13,0399
29,L978

80
76
64
66
94

1 1 0
110
118
119
59
t l

4I
37
81
64
66

1 1 0
64
36
79
54

2,3093 .  10- '*
0
0,0197
6,1259. 10-5
0
0
0
0
0,4084
2,8713.10-4
7,2492. 10-6
0,0158
4,2246. 10-8
4 , 7 5 0 7 . 1 0 - e
7,9241-10- i2
0
0
0,9158
0
0
0

Tabla 3.1: Para cada imagen, se presenta la pendiente log-log del power spectrum (promediado
sobre las orientaciones), y el resultado del análisis estadístico (t-test) acerca de si Ia pendiente
es distinta de -2 (Dunn y Clark, 1987). DF=Degrees of Freedom (grados de libertad). p -

0 significa p < 10-16. Las pendientes se distribuyen alrededor de -2, pero en general, son
estadísticamente distintas de este va]or.

ficativo). Las imágenes aéreas también tuvieron un pequeño grado de anisotropía
(coeficiente de variación 0,0166 + 0,0074-SD). Esta relativa isotropía entra en
conflicto con los datos obtenidos por otros autores (Field, 1987; Ruderman,7994;
van der Shaaf y van Hateren, 1996; ver también Switkes et a1.,1978), pero puede
argumentarse que la mayor parte de las anisotropías que obtuvieron estos autores
se deben a Ia truncación de las imágenes con ventanas cuadradas o rectangulares
(Ver nota a pie de página 1 de este apartado. Ver también los esfuerzos de van
der Schaaf y van der Hateren (1996) para reducir este problema). Y aunque es
posible que nosotros hayamos eliminado anisotropías naturales para contener el
artefacto de la truncación, debido a este problema, debe ser retomado el estudio
de la anisotropía de las imágenes naturales.
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36 3. A]VA¿ISIS DE IMAGE]VES NATURALES

imagen eje
maxlmo

eje
mlntmo

F p coeficiente
variación

i101
1702
i103
i110
i131
120
122
123
124
125
132
i33
134
i62
i83
k1
12L
184
i68
i128
i69

75"
900
45"
60"
970

105"
97"
75"
82"

L20"
150

15"
150

45", 135o
15o, 165"

950
0"

165"
600

105"
ninguna

150.
45"

150"
2\0"

150
37"
300
30'

170.
150.
90'

105.
135.

0o, 90o
1 0 5 o , 1 1 3 o

150.
45"
30'

190"
L72"

ninguna

35,81
9,476
3,184
2,336
38,18
16,15
11,99
27,86
18,15
6,579
20,05
4,473
3,025
77,52
75,82
3,844
13,38
5,669
2,463
23,59
r,443

0
5,t3r7.  10-11
3 , 5 3 1 7 .  1 0 - 4
0 ,0066
0
r ,7764.  10-15
6,0063.  10-13
0
1,1099 .  10-16
2,5758. 10-8
0
7,20L7.10-6
6,0715 .  10-4
3 ,3307.  10-16
2,6645.10-15
4,L352.10-5
7,3764. 10-14
2,L436. 10-7
0,0042
0
0,1406

0,0361
0,0154
0,0113
0,0112
0,0381
0,0116
0,0096
0,0115
0,0101
0,0142
0,0215
0,0181
0,0196
0,0273
0,0343
0,0103
0,0117
0,0136
0,0166
0,0288
0,0113

Tabla 3.2: Para cada imagen, se presenta los parámetros estadísticos de la anisotropía (F de
Fisher y p para 23 grados de libertad de tipo grupo y 48 de tipo error), los ejes dominantes y
más débiles de la anisotropía, y su coeficiente de variación. p = 0 significa p < 10-16. La gran
mayoría de las imágenes no son isotrópicas, pero la anisotropía es pequeña.
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4

Teorías existentes para la
inhibición lateral

En este apartado, se describe el análisis que se ha realizado de las teorías
existentes en la literatura sobre la función de la inhibición lateral en la retina.
A continuación se describe la organización de la exposición de cada teoría. En
primer lugar, se describirá cuáles son los principios y las hipótesis sobre las que
se basa la teoría (Planteamiento). En este subapartado, se ha tenido especial
atención en presentar los conceptos de forma que pueda comprenderse la teoría
intuitivamente. En el segundo subapartado (Formulación de la teoría), se resume
la teoría tal y como fue descrita por sus autores, con la formulación matemática
necesaria e introduciendo los conceptos preliminares necesarios. El tercer suba-
partado (Métodos) contiene todo el trabajo que ha sido realizado para analizar
Ia teoría. En el cuarto subapartado (Resultados), se describe el comportamiento
que ha presentado la teoría tanto en las simulaciones (Resultados computaciona-
les) como en los análisis matemáticos (Resultados analíticos). Por último, en el
quinto subapartado (Conclusiones), se resume y se discute de forma detallada el
comportamiento de la teoría y la contribución de cada uno de los parámetros que
intervienen en la misma.
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38 4. TEORIAS EXISTENTES PARA LA INHIBICION LATERAL

4.L Teoría de la codificación predictiva

4.L.L Planteamiento

Srinivasan eú o/. (1982) proponen que la inhibición lateral es un mecanismo
para la compresión de Ia intensidad luminosa en el rango limitado de respuesta
de las interneuronas, en nuestro caso, las células bipolares. Esta compresión la
realizan como la sustracción de la señal del fotorreceptor y la señal esperada. Es-
ta señal esperada se calcula a partir de las señales en los fotorreceptores vecinos,
aprovechando la alta correlación que existe entre puntos vecinos en las imágenes
naturalesl. De esta forma, se permite que pequeñas fluctuaciones de la señal
captadas por los fotorreceptores puedan ser tratadas con la sensibilidad necesa-
ria, permitiendo que las interneuronas trabajen sobre un rango más amplio de
intensidades luminosas. El filtro que modela la inhibición lateral depende fuerte-
mente de la razón señal/ruido de la entrada y del grado de correlación espacial
en las imágenes. El perfil de este filtro es óptimo desde el punto de vista de una
teoría estadística llamada codificación predictiva. Este esquema de codificación
predictiva también reduce la redundancia espacial permitiendo a la matriz de
interneuronas transmitir un mayor número de imágenes. No se reconstruye o se
extraen rasgos específicos de la imagen, simplemente ésta es recodificada.

4.L.2 Formulación de la teoría

La base de esta teoría es la estimación de la respuesta en un punto a partir de
la respuesta en los puntos vecinos (Srinivasan et a|.,1982). Para esta estimación,
se utiliza el método de codificación predictiva para tratamiento de señales que
se basa en la obtención de un modelo de regresión lineal (Papoulis, 1965). La
función a minimizar en la regresión es Ia suma de los cuadrados de las diferencias
entre la señal obtenida y la señal esperada. La señal esperada depende de la
autocorrelación entre puntos vecinos. Para una matriz de tamaño 2n-ltx2nlL,
la respuesta esperada en el punto central es:

ñ,,0: i  i  h0,,.u,,
r= -n  J=-n

(4 1)

donde hop : 0 y h¿,i es Ia contribución de la respuesta, fi,¡, del fotorreceptor en la

lEn una imagen aleatoria, la variación de la intensidad de un punto a otro es impredecible.
Pero en las imágenes naturales, existen objetos que forman zonas de tamaño finito en las
que la reflectancia no cambia dramáticamente. Por tanto, las imágenes naturales no tienen
intensidades aleatorias sino que están espacialmente correladas a cortas distancias (Kretzmer,
1952). La distancia a la que la correlación cae depende de imagen a imagen, dependiendo del
tamaño, textura, distancia entre los objetos y de la calidad de la óptica.
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Ro,iru,i

Ri,¡rk,I

1 2 + 5 2 + ¡ ú 2

1 2 + s 2  t ( ; ) ,  ( , ,  i )  + (k,t)

(4.2)

(4 3)

(4 5)

(4.6)

donde N es la SD del ruido del fotorreceptor y r:

4.1. TEORÍA DE LA CODIFICACTÓN PREDICTIVA

posición (i,j). El sistema de ecuaciones que debe ser resuelto para obtener el filtro
h que modela la inhibición lateral estará formado por (2n + 1)2 - 1 ecuaciones,
donde Ia ecuación i+j-sima (i,,j +0 ) será:

f ^o,r,r,r' hk,t : Ro,o,r,¡
I= -n

donde Ri,¡,k,r es la autocorrelación de la imagen en las posiciones (i,j) y (k,l).
Srinivasan et al. (7982) definen la autocorrelación como:

Rt,¡;k,t -1 I6i' /r,¿ )Irrrágerres

n

¿-¿

donde I¿,¡ es la intensidad en la posición (ij) V <> es el promedio sobre la
población de las imágenes naturales. Es importante observar que I¿,j y V,¡ se
asumen proporcionales, por tanto, no importa si utilizamos uno u otro para Ia
obtención de los h¿,¡. Larazón es que multiplicando R¿,¡,¡r,¿ por una constante de
proporcionalidad no cambia la ecuación 4.2.

Las propiedades de las escenas naturales descritas en el apartado 3 restringen
Ri,¡;t ¡. Esto se debe a que la transformada inversa de la transformada de Fourier
del power spectrum es la autocorrelación. Por tanto, que el power spectrum sea
prácticamente isotrópico implica que Ri,¡,k,r también Io es, es decir, &.j;nJ tiene
invarianza rotacional. Además, como el centro de cada imagen es arbitrario,
R¿,j;nJ tiene invarianza traslacional. Por tanto, Ia función de autocorrelación
general es:

R(r) :  t '  +  S ' f  ( | ) (4.4)

donde r > 0 es la distancia entre fotorreceptores, I es la intensidad media, S
la desviación estándar (SD) de las intensidades en la imagen, ) una constante
espacial y F es cualquier función que caiga con la distancia. Srinivasan et al.

(1982), util izaron F'(i) : 
"-+.Como el ruido en dos fotorreceptores es independiente, Ia función de autoco-

rrelación cambia cuando r:0, es decir, cuando estamos en el propio fotorreceptor:

( i , - t e ¡ z + ( j - t ) '
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4.L.3 Métodos computacionales

Análisis de parámetros

El resultado al que llegamos después de realizar el álgebra necesaria para
reducir el número de parámetros es:

R t , ¡ r t , t :  1 + O 2 i + i

1 + f ¿ 2
n'¿2

- I

' ( ; )  ,

(4.7)

(4.8)

(4 e)

(4.10)

(4.11)

donde absorbemos -I2 en &j,n,t (que es posible porque no cambia la ecuación 4.2),
f¿ : f es el contraste estadístico de la imagen y rn : Y .r el parámetro que
determina las características frente al ruido del fotorreceptor (cuanto más grande
m, más ruidoso es el fotorreceptor). Las ecuaciones 4.7 y 4.8 son las que utilizamos
para la programación de Ia teoría.

F\rnciones de autocorrelación

Para poder utilizar diferentes funciones de autocorrelación, se calculó la trans-
formada inversa de Fourier del power spectrum:

donde B, C y p son constantes positivas y p > 2 no tiene por que ser un número
entero y f es la frecuencia espacial 2D. La razón para utilizar esta función es
que para p : 2, el power spectrum cae como f 

-' u frecuencias altas, imitando
el promedio de las imágenes naturales (apartado 3). La transformada inversa de
Fourier de esta función en coordenadas polares es:

.ú(/): @+rry

irr(r) : 
& Irt ot fr* Ut 

O]¡ry"-ó2,rircos(0-a)

il ';(r): # I,* u¡ r*Lr, * w[to1zn¡,¡

donde d es una constante.
Integrando primero por 0 utilizando Gradshteyn-Rizhik (1994) 3.715 19 (n:

0, z :Ztrf r) se obtiene:

donde J6 es la función de Bessel de orden cero de primer tipo. Esta integral puede
ser evaluada apart i r  de Gradshteyn-Rizhik (1994) 6.565 4 (u:0,  F:  f  -L,
b : 2¡rr, a : C) obteniendo:
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ñ-^-
v(r) : =*r* Kt+tQrrC)

2CTIG)

ü(r) : #6r#N+enrc)

(4.r2)

donde f es la función gamma y Kt#l es la función de Bessel de orden (?) a.
segundo tipo. Por Gradshteyn-Rizhik (1994) 8.486 16, puede inveitirse el signo
del orden de K:

(4.13)

A partir del resultado obtenido en el apartado 3 para la pendiente log-log del
pouer spectrum, fijamos p a valores enteros cercanos a los resultados obtenidos:

.  P : 2 :
l r c :

ü(r) : AzKo(i),(Gradshteyn-Rizhik (1994) 8.339 1 para evaluar

* . ,  A r :  * ) -

. p : 3: ü(r) : Ase-i, (Gradshteyn-Rizhik (1994) 8.469 3 y Gradshteyn-
Rizhik 8.339 2 para evaluar l, Az: &).

. p:5: \ Ir(r) :  As(l+i)"-*, (Gradshteyn-Rizhik (1994) 8.468, 8.339 2; n:7
en el prim€ro f n:2 en la segunda, C : *,, B : 

ffi,, A5: B(2r)2)3).

La figura 4.1 ilustra el comportamiento de estas tres funciones de autocorre-
lación. Ajustamos las tres funciones para que intersecten en r:5, de forma que:
A2: ,fu, As:7, A5: á y ):S. A part ir de los valores de este ajuste, estima-
mos el tamaño de la matriz usada para calcular el filtro de inhibición lateral (este
tamaño corresponde a la extensión más grande de inhibición posible). Se eligió
aquel tamaño en el que la caída de la autocorrelación fuera aproximadamente el
5% del máximo de la autocorrelación más lenta (p:5) (Figura 4.1).

Implementación

Se calculó sólamente un cuadrante de Ia matriz de autocorrelación porque
como argumentamos antes de la ecuación 4.4,Ia autocorrelación es una función
aproximadamente isotrópica. El tamaño del cuadrante fue de 15x 75 pi,rels, dando
una matriz de 29x29 pi,rels. A continuación, se obtuvo la solución del sistema de
ecuaciones lineales que determinaron el filtro, invirtiendo la matriz'de coeficientes
y multiplicando por la columna de los términos independientes. Se reorganizaron
las soluciones para formar el filtro definitivo, insertando el 1 central del filtro
(excitación) y multiplicando el resto del filtro por -1 (inhibición). Para todas las
simulaciones se utilizó ):5 (como la ecuación 4.4 demuestra, las variaciones de )
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Figura 4.1: F\¡nciones de autocorrelación. Las tres funciones se cruzan en r:5 para las
constantes elegidas. Línea punteada, p:). Línea sólida, p:3. Línea con asteriscos, p=5. La
caída más lenta se produce paxa esta última función y fue la que determinó el tamaño de la
matriz usada para calcular la extensión de la inhibición lateral, o sea el ta¡naño m¡íximo posible
del filtro.

sólo cambian la escala espacial del filtro, no su forma general. Por tanto, nuestras
conclusiones son independientes de )). El programa obtuvo el filtro teórico para

una variable, la iluminación media (I), V a partir de 3 parámetros, el contraste
(f)), la tendencia a ser ruidoso del fotorreceptor (m) y la pendiente log-log del
power spectrum (p).

Extracción del radio de la inhibición lateral

Consideramos el radio de la extensión de la inhibición lateral en esta teoría
el segundo cambio de signo del filtro, de negativo a positivo, eü€ se produce
comenzando desde el centro del filtro. Para que los radios no tengan valores
discretos, se interpola linealmente el punto de corte con el eje de ordenadas. En

t5 20
Diíarch
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caso que no exista el segundo cambio de signo, el radio será el máximo posible
(I5 pi,rels). Finalmente, suavizamos el radio como función de intensidad con una
spline.

4.L.4 Resultados

Computacionales

Se realizaron simulaciones con los siguientes valores de variables y parámetros:

o Intensidad luminosa: Rango [10-t,10] a intervalos de 100,5 unidades en
escala logarítmica.

o Autocorrelación: Se utilizaron las funciones de autocorrelación asociadas
con los exponentes P:2, p:3 y P:5 (ver Métodos, ecuación a.9) (Figu-
ra 4.3) .

o Contraste: A partir de los contrastes obtenidos en el apartado 3, se utilizó
C¿ : á, C¿ : 3 y Q : 1, que caracterizaban todo el rango de contrastes
obtenido para las imágenes analizadas (Figura 4.4).

o Tendencia a ser ruidoso del fotorreceptor: Este parámetro tuvo que ser
explorado empíricamente y se utilizaron en nuestras simulaciones rr¿ : I0-4,
m : L0-3 y rn:10-2 (Figura 4.5).

En la figura 4.2 aparece un ejemplo de filtro con periferia inhibidora calculado
a partir de la teoría de la codificación predictiva. Es difícil ver en esta figura, pero
después de una fase negativa, el filtro vuelve a ser positivo. A partir de filtros
como éste, se calcula la extensión de la inhibición.

EI comportamiento de la extensión de la inhibición lateral con la intensidad
es el mismo para cada uno de los parámetros. A bajas intensidades se produ-
ce una meseta de saturación en el tamaño máximo que puede llegar a tener el
filtro, cayendo a continuación a intensidades luminosas intermedias y finalmente
llegando a otra nueva meseta a muy alta intensidad de luz.

El efecto de p es reducir Ia caída de Ia extensión de la inhibición a medida
que p aumenta (Figura 4.3). En el límite de p-2, la extensión tiende al límite
infinitesimal (discutido en el apartado siguiente).

El efecto de 0 es comenzar la caída de la extensión de la inhibición a intensi-
dades más bajas a medida que f) aumenta. Como resultado, la extensión es más
pequeña cuando el contraste aumenta para una misma intensidad (Figura 4.4).

El efecto de m es, al contrario del parámetro anterior, comenzar la caída
de la extensión de la inhibición a intensidades más bajas cuando rn disminuye,
por tanto, la extensión de la inhibición es más pequeña a medida que m es más
pequeña (Figura 4.5).
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Figura 4.2: Ejemplo de filtro de la teoría de la codificación predictiva. Parámetros: I=10-3,
Q : 213, m=0,001 y p=3. Es difícil ver en esta figura, pero después de una fase negativa, el
filtro vuelve a ser positivo.

Analíticos

Ahora demostramos que a baja Iuz, la teoría de la codificación predictiva
predice independientemente de los valores de sus parámetros que la forma de la
inhibición lateral es la misma que la de la función de autocorrelación. Por tanto,
a bajas luces, el filtro jamás vuelve a ser positivo. Esto causaría una extensión
infinita en las figuras 4.3, 4.4 y 4.5 y haría como consecuencia, caer la extensión
del filtro a medida que la intensidad aumentara. La única raz6n por la que las
gráficas muestran una saturación a bajas intensidades de luz es el tamaño finito
de la matriz necesaria para la simulación.

EI sistema de ecuaciones (4.2) que se debe resolver para obtener el filtro que
modela la inhibición lateral es:

R¡,jrn J' hk,r : Ro,ori.,j (4.14)
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Teoría de la mdificación predictiva
(0=23;m=0,001)

P-¿

-2

LogaÍtmo de la Intensidad

Figura 4.3: Resultado de Ias simulaciones para la teoría de Ia codificación predictiva. Curva
estándar: O : 3; m:0,001; p:3. La extensión de Ia inhibición lateral cae con la intensidad.
También, a medida que p cae, la extensión cae, llegando al límite de extensión infinitesimal

Para P:2.

donde estamos usando Ia convención de suma de cálculo tensorial, o sea, cuan-
do un sufijo minúsculo latino aparece repetido en un término, entenderemos que
hay una suma con respecto a este sufijo sobre todos sus posibles valores. Or-
denemos el tensor Rt,¡,t ,t como una matriz tal que los valores Pr.jro,j estén en la
diagonal (todo Io que hay que hacer es ordenar los índices i,j en una secuencia).
Notemos que en esta matriz todos los valores de la diagonal son idénticos, o sea,
Rr,i,uj : Rk¡;h,t - Ro (ecuación 4.5). Si realizamos una eliminación gaussiana
de esta rnatriz, Ios pivotes tienen las potencias más altas de fi¿ que cualquier
otro elemento de sus filas. De las ecuaciones 4.7 y 4.8, se observa que la única
dependencia relevante de la luz se produce en la función de autocorrelación cuan-
do (i,j):(k,l). Por tanto, el cambio de luz solo afecta a la autocorrelación de
manera relevante dentro del propio fotorreceptor. En este caso, a medida que la
intensidad baja, la razón Rol&,¡,nl ((ij)l(k,l)) aumenta de manera inversamente
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Teoría de la codificación predictiva
(P=3;m=o,ool)

ftst/3
-En

fEl

-2

Logaitmo de la Inbnsidad

Figura 4.4: Resultado de las simulaciones para la teoría de la codificación predictiva. Curva
estándar: O = 3; m=0,001; p=3. La extensión de la inhibición cae con la intensidad. También,
a medida que O aumenta, la extensión se reduce.

proporcional a la luz. Como consecuencia, a muy baja luz, los pivotes del sistema
de ecuaciones después de la eliminación gaussiana dominan a los otros elementos.
El sistema de ecuaciones queda:

Ro '  h -n , -n  I  € -n , -n ; -n , -n * r '  h -n , -n+ l+  .  .  .  +  € -n , - r ; n ,n .  hn ,n

R3  -  h -n , -n+ r  t  .  . .  *  € -n , -n+ r ;n ,n .  hn ,n

Ro,or-,.,-n

Ro' Ro,o;-n,-n+l

ñ"+r)'-t . On,n : 1ff"+t)'-2 . h,or,.,n

donde €i,¡;t,t son muy pequeños en comparación con las potencias de r?o en los
pivotes. Si tomamos en cuenta que por la simetría del filtro hi,j : h_.¿,_¡, la
solución aproximada para este sistema de ecuaciones es:
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Teoría de la codificación predictiva
(0=23;P=3)

-3 -2

Logadüno de la Intensidad

Figura 4.5: Resultado de las simulaciones para la teoría de la codificación predictiva. Curva
estándar: A: ?; m=0,001; p:3. La extensión de la inhibición cae con la intensidad. También,
a medida que m aumenta la extensión aumenta.
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Por tanto, a muy baja luz, los valores del filtro caen como la función de
autocorrelación, independientemente de los parámetros de la teoría.

4.L.6 Conclusiones

AI contrario de lo que ocurre en los experimentos biológicos (ver introducción),
la extensión de la inhibición nunca crece con Ia intensidad.

Todas las curvas tienen una meseta tanto a bajas como a altas intensidades,
de forma que la meseta a baja luz corresponde a una extensión de la inhibición
más grande.
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La teoría tiene tres parámetros libres: p (pendiente log-log del power spec-
trum), Q (contraste) y m (tendencia del fotorreceptor a ser ruidoso). Esta ten-
dencia aumenta a medida que el periodo de integración del fotorreceptor dismi-
nuye o a medida que su respuesta a un fotón individual aumenta (Dodge eú o/.
(1968), Wong et al. (L982), Grzywacz et al. (1988)).

La meseta de baja luz es el máximo tamaño posible del filtro que se programó.
Esto ocurre porque, como se probó analíticamente, Ia extensión del filtro inhibidor
tiende a infinito a bajas intensidades. La razón es que a baja luz hay mucho ruido
y hay que promediar espacialmente más para tener una respuesta aceptable.

Las simulaciones demuestran que la meseta a alta luz sólo depende de p y a
medida que p es mayor la meseta comienza más arriba. A medida que p crece, la
autocorrelación entre fotorreceptores distantes se hace significativa, por tanto, la
inhibición óptima debe abarcar a puntos más alejados (Figura 4.1). En el extre-
rflo, p:2, la autocorrelación es infinitamente angosta (o sea, su amplitud tiende
a infinito cuando el radio tiende a cero), por lo que la extensión de la inhibición
también es infinitamente angosta y llega a un radio de cero. La razón para es-
te comportamiento extremo es que para p-2 (pero no para p > 2), la integral
bidimensional de la ecuación 4.9 por f es impropia. Como la integral del power
spectrum es la varianza, esto indica que esta ecuación con p-2 corresponde a una
señal con varianza infinita. La varianza es la autocorrelación a la distancia cero
(ecuación 4.3). En otras palabras, estamos en una situación donde la autocorre-
lación es similar a una función d de Dirac (infinitamente más grande en cero que
en los otros valores). Por tanto, sólo los valores de la diagonal importan en la
ecuación 4.14, probando que para p:1, la ecuación 4.15 es siempre verdadera,
independientemente de la luz. Como consecuencia, el único valor del filtro sig-
nificativamente distinto de cero es hs,s, haciendo el filtro infinitamente angosto.
En conclusión, para P:2,Ia varianza es tan alta que efectivamente elimina la co-
rrelación entre puntos de la imagen haciendo innecesario el promediado espacial
a través de inhibición lateral.

La intensidad en la que se da Ia caída (intensidad crítica), no depende fuerte-
mente de p sino mucho más del contraste y de la respuesta del fotorreceptor.

La intensidad crítica disminuye a medida que el contraste crece. De la ecua-
ción 4.7 se observa que a medida que el contraste aumenta se necesita una in-
tensidad más pequeña para que el término tercero domine. O en palabras más
simples, a las imágenes con grandes contrastes sólo les afecta el ruido cuando Ia
luz es extremadamente baja. La intensidad crítica cae como *l como se observa
en la figura 4.4.

A medida que m crece, la intensidad crítica crece. Esto puede verse directa-
mente en la ecuación 4.7.

Una predicción de Ia teoría de la codificación predictiva es que a bajas inten-
sidades la forma de Ia inhibición lateral será proporcional a la autocorrelación en
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las imágenes naturales. Nosotros, no encontramos diferencias en la autocorrela-
ción entre agua y aire (apartado 3), pero no significa que no haya otros habitats
en los que exista esta diferencia. Si estos habitats existieran, podrían servir para
diseñar un test más fuerte de Ia teoría.
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4. TEORIAS EXISTENTES PARA LA INHIBICION LATERAL

Teoría de la máxima decorrelación

4.2.L Planteamiento

Atick y Redlich (7992), descomponen la computación que realiza la retina en
dos etapas. En una primera etapa, se elimina el ruido y en la segunda etapa se
elimina la redundancia que hay en la señal de entrada. En la primera etapa del
procesamiento de la señal, las imágenes pasan a través del medio óptico del ojo y
la calidad de la imagen se reduce un poco (sección 1.1.1). La imagen resultante es
captada por los fotorreceptores y filtrada para reducir el ruido debido al proceso
cuántico de absorción de fotones. Para eliminar el ruido, se calcula un filtro que
limpia la señal de entrada de manera óptima. En la segunda etapa, una vez
eliminado el ruido del fotorreceptor, se eliminan las redundancias espaciales que
existen en la imagen. Para esta eliminación de redundancias, Atick y Redlich
utilizan el resultado para la pendiente log-log deI power spectrum obtenido por
Field (1987). Ellos usan esta pendiente y cálculo variacional para computar el
filtro que elimina la correlación de los elementos de salida (en nuestro caso, las
células bipolares) al miíximo.

4.2.2 Formulación de la teoría

La transformada de Fourier del filtro para la teoría propuesta por Atick y
Redlich (1992) es:

nu) : M(f)Jp
(4.16)

(M, (f)t,i,(/) + ¡rrl + Ah)+
donde f es frecuencia espacial, p es una constante, ilr(/) es eI power spectrum
"típico" de las imágenes naturales definido como:

(4.r7)

y M(f) es la transfornada de Fourier del filtro que tiene en cuenta la modulation
transfer functi,on (MTF) óptica así como el filtrado necesario para eliminar el
ruido:

(4.18)

Los parámetros que intervienen son: N (ruido de la señal en la entrada debido al
proceso cuántico de absorción de fotones), AIe (ruido en la sinapsis del fotorrecep-
tor), A una constante de proporcionalidad,0 (contraste), a (una escala espacial),
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p (pendiente log-log deI power spectrum) V f . y o que tienen en cuenta la óptica
del ojo2. Y de nuevo, I es la intensidad.

4.2.3 Métodos computacionales

Análisis de parámetros

El resultado al que llegamos después de realizar el álgebra necesaria para
reducir el número de parámetros en 4.16, 4.L7 y 4.18 es:

h(/ ') :
(Fz(f')o2)i

(4.1e)

donde:

r .  f ' : { ,

2.  Fz( f ' )  :  (L  + f )8 ,

3. N2 : fm (la misma definición que la que aparece después de la ecua-
ción 4.8),

, l  n - ^ N 3= .  l , / -  A  )

s .  f l :  * ,

6. I' : 1!,.
Jvo-

El significado de los nuevos parámetros es el siguiente:

I. B es el parámetro que sintetiza la tendencia a ser ruidoso de la salida del
fotorreceptor,

Z. f'" V o son los parámetros relativos a la óptica del ojo (cuanto más grande

fimás ancho el MTF y por tanto mejor la resolución óptica del ojo).

2El efecto de la óptica del ojo se tiene en cuenta multiplica.ndo las imágenes por la función
de transferencia del ojo (MTF, que es una función de la frecuencia espacial que es medible
experimentalmente por medios pura.rnente óptico-físicos).
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Implementación

El tamaño del filtro que se obtiene con el programa es de 513x513 pirels.
En primer lugar, se obtiene la matriz con las frecuencias de tamaño 513x513.
A continuación, se obtiene el filtro en el dominio de las frecuencias, utilizando
la ecuación 4.19. Por último, se aplica la transformada inversa bidimensional de
Fourier para obtener el filtro en el dominio del espacio. El programa obtiene
el filtro teórico a partir de una variable, la iluminación media (I'), y cuatro
parámetros, el contraste (0), la tendencia a ser ruidosa la salida del fotorreceptor

U3), la pendiente log-log del power spectrum (p) V la óptica del ojo (/"). (El
parámetro o es bastante constante en Ia Biología por tanto no está libre. Se
úlIizó e.: L,4; Atick y Redlich, 7992).

Extracción del radio de la inhibición lateral

Los filtros mostraron oscilaciones que son producidas por tener una venta-
na finita que trunca la transformada de Fourier (Figura 4.6). La oscilación es
un problema de truncación, ya que, en este caso, el filtro real se convuelve con
la transformada de Fourier de una onda cuadrada. Estas oscilaciones son pro-
blemáticas ya que filtros muy semejantes, pero con distintas oscilaciones pueden
tener radios dispares utilizando el criterio de extracción del radio descrito para
la teoría anterior. Las oscilaciones, un artefacto numérico inevitable, podrían
reducirse, pero no eliminarse, ensanchando el tamaño de la ventana. Pero este
ensanchamiento costaría tiempo de computación que fue ya bastante largo. Por
tanto, para evitar tener que ensanchar la ventana demasiado, desarrollamos un
algoritmo alternativo para estimar la extensión del filtro de manera robusta a
pesar de las oscilaciones:

1. Extraemos la sección lD central del filtro.

Extraemos la zona negativa del filtro entre el valor mínimo y el primer
cambio de signo a valor positivo, independientemente de la existencia de
oscilaciones alrededor del cero.

Ajustamos los valores A¿ del filtro en esta zona a una función de Bessel de
orden cero de segundo tipo. La razón de utilizar esta función es que la
distribución de la caída del voltaje en una malla bidimensional que modela
la conexión de las células horizontales es del tipo: V: lfo(i) (Jack et aI.,
1983), donde llo es dicha función, r es distancia y ) ) 0 es una constante
de espacio. Otra razón es que esta función da un ajuste excelente a los
filtros calculados (Figura 4.7). El parámetro ) de la función de Bessel es

3.
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Figura 4.6: Corte central del filtro en el dominio de las frecuencias espaciales con los
parámetros a:7,4; É=0,001; Q:213; fl=75; f' : 10-5; p=2. El filtro no llega a caer con
las frecuencias más grandes a cero, causando las oscilaciones al realizar la transformada inversa
de Fourier. Este es un artefacto numérico inevitable, que nosotros resolvemos con un nuevo
algoritmo.

el que utilizamos como representativo del radio del campo receptivo. Para

obtener ) se realizó la minimización de:

\q /Ko(?) s, \ '
L l  _  _ _ l
,=t \^of*) ak /

donde d es el número de puntos en la zona del filtro utilizada y k es un índice
central (x d,l2). Para que la minimización no pueda dar valores negativos
al parámetro ), limitamos el valor mínimo posible de ) a 1.

Finalmente, suavizamos el radio como función de la intensidad con una spline.
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54 4. TEORIAS EXISTENTES PARA LA INHIBICION LATERAL

Figura 4.7: TJn ejemplo del ajuste del filtro con oscilaciones con una función de Bessel de
orden cero de segundo tipo para la teoría de la m¿íxima decorrelación.

4.2.4 Resultados

Computacionales

Se realizaron simulaciones agrupadas con las siguientes variables y paráme-
tros:

o Intensidad luminosa: Rango [10-5,10] a intervalos de 100'5 unidades en
escala logarítmica.

o Contraste: Se utilizaron los mismos contrastes que en la teoría anterior:
CI : á, O : 3 y CI : 1 (Figura 4.9).

o Tendencia a ser ruidoso: Este parámetro tuvo que ser explorado empíri-
camente y se utilizaron en nuestras simulaciones P - I0-2, B - l0-3 y

0 : l}-a (Figura 4.10).
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o Pendiente log-log del power spectrum: Se utilizaron p-1,5; p:2 y p:2,5
que abarcan el rango que encontramos para la pendiente log-log del power
spectrum de las imágenes naturales (apartado 3.3) (Figura 4.11).

r Óptica del ojo: Se utilizaron valores ae f I alrededor del valor de Atick y
Redlich (1992) por ser los más plausibles para la Biología: f'.:50, f'":75 y

"fj:100 (Figura 4.I2).

En la figura 4.8, aparece un ejemplo de un campo receptivo simulado a partir
de la teoría de la máxima decorrelación. Este ejemplo muestra la predicción de la
inhibición lateral, lo que es muy interesante porque no fue asumida explícitamente
en la teoría. A partir de filtros como éste, calculamos la extensión de Ia inhibición
lateral.

El comportamiento de la extensión de la inhibición lateral es de caída a medida
que la intensidad de luz aumenta, hasta llegar a una meseta de estabilización a
altas intensidades de luz.

El efecto de fl es una reducción de Ia extensión de la inhibición al aumentar
el contraste (Figura 4.9).

El efecto del parámetro B es la caída de la extensión cuando B disminuye
(Figura 4.10).

El efecto de p es reducir la extensión de la inhibición lateral a medida que p
disminuye (Figura 4.11).

El efecto ¿e f'" en los extremos de iluminación es inexistente, influyendo
únicamente a intensidades intermedias donde el aumento de fl produce una pe-
queña reducción de la extensión de la inhibición lateral (Figura 4.L2).

Analíticos

Ahora demostramos analíticamente que a bajas intensidades la teoría de Ia
máxima decorrelación predice, independientemente de los valores de sus paráme-
tros, una caída de la extensión de la inhibición lateral con la luz, contraria a los
resultados biológicos. Esto confirma que los resultados computacionales sobre
esta extensión son reales y no un artefacto numérico.

En primer lugar, cualquier factor multiplicativo de la transformada de Fourier
del filtro de la inhibición que no dependa de Ia frecuencia no afecta a la forma del
filtro; sólo puede escalar su amplitud. A partir de la ecuación 4.L9,Ia transforma-
da de Fourier del filtro, eliminando los términos multiplicativos que no dependen
de la frecuencia espacial, es:

ll(/') : Fr(Í ' ) i
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(4.20)

({r'n, + n,Fz(f')) (n, + BF2(f ')e'(á)"))t
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Figura 4.8: Filtro para la teoría de m¡íxima decorrelación. Par¡ímetros: 1' = 10-i; B-0,001;
p=2; Q=213; f'":50. La amplitud de la inhibición es pequeña respecto alazona excitadora
del filtro, pero aunque no se puede apreciar bien en esta figura, la extensión de la inhibición es
mucho más ancha que la extensión de la excitación.

A bajas intensidades, los tres primeros términos de la expansión de Taylor con
respecto a .f' son:

H(/') -
P (o' + B F2(f ')ez(r' / r)' ¡t /z

(4.21)
Los tres términos tienen la forma de un low pass filter (frItro pasa bajo). En el
dominio del espacio, los primeros dos términos corresponden a un centro excitador
y una periferia inhibidora, ya que el segundo término cae más rápidamente que el
primero en el dominio de las frecuencias, y por tanto, el segundo término es más
ancho en el espacio que el primero. Además la amplitud del segundo término
es más baja que la del primero, especialmente a bajas intensidades. El tercer

I t d)21' {¿21'2 I
r _  |  _ l

lP)/ 'U) PF:/'(f ') '  P'F:/ '(Í)J
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Teoría de la máxima deconelación
(p=2; F=0,001; fc=50)
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Figura 4.9: Resultado de las simulaciones para la teoría de Ia m¡áxima decorrelación. Curva
estándar: ,6:0,001; p=2; Q:213; f '":50. El efecto de O es reducir la extensión de la inhibición
a medida que O aumenta.

término es todavía más ancho y de amplitud más baja, y por tanto, proporciona
correcciones a la periferia inhibidora, haciéndola m¡ís estrecha. Los términos más
altos que el tercero son proporcionales a potencias altas de I', siendo despreciables
a bajas intensidades. En el comportamiento asintótico de luz tendiendo a cero,
sólo hay zona excitadora (el primer término), sin inhibición. Aumentando la
Iuz, el segundo término que es proporcional a I' se hace significativo, haciendo
aparecer inhibición. A estas bajas intensidades, el tercer término es despreciable
porque es proporcional a I'2. A intensidades de luz más altas aún, el tercer
término de la expansión de Taylor finalmente se hace significativó, reduciendo el
radio de la inhibición.

En conclusión, después de aparecer la inhibición a intensidades bajas, disminu-
ye en extensión debido a la aparición de un flanco excitador, independientemente
de los valores de los parámetros en Ia teoría.
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Teoria de la máxima deconelación
(p=2; o=23;feso)
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Figura 4.10: Resultado de las simulaciones para la teoría de la m¡íxima decorrelación. Curva
estándar: ,6=0,001; p:2; Q:213j fl:50. El efecto de B es reducir la extensión de la inhibición
a medida que B disminuye.

4.2.5 Conclusiones

En nuestras simulaciones siempre observamos una caída de la extensión de
la inhibición lateral con la intensidad hasta una meseta de estabilización a altas
intensidades.

No nos fue posible observar la meseta a bajas intensidades debido a errores
numéricos (Métodos, extracción del radio de la inhibición lateral) pero por los
resultados analíticos, sabemos que esta meseta existe. Como se ve en la ecua-
ción 4.19, el primer,I' del denominador no afecta a la forma del filtro y el segundo
se hace despreciable a bajas intensidades. Por tanto, la forma del filtro es inde-
pendiente de Ia luz a bajas intensidades, que debería causar una meseta. A su
vez, la segunda meseta, que sí puede observarse, no depende fuertemente de fl
(las propiedades ópticas del ojo), pero sí del contraste y de las pendientes log-log
del power spectrum.
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Teoría de la máxima deconelación
(F=0,001; fc50; 0=23)
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Figura 4.11: Resultado de las simulaciones para la teoría de la miíxima decorrelación. Curva
estándar: É:0,001; p=2; Q=213; f '"=50. El efecto de p es aumentar la extensión de la inhibición
a medida que p aumenta.

Cuanto más alto el contraste, más pequeña la extensión de la inhibición.
La explicación es que a medida que el contraste aumenta es preciso llegar a
frecuencias más altas para que la transformada de Fourier del filtro deje de subir
(o sea, para que BF2 alcance a {l2l o O2 en el denominador de la ecuación 4.19),
lo que significa que en el espacio, el campo receptivo es más angosto. Otra
explicación, tal vez más intuitiva, es que cuanto más alto es el contraste, menos
sensible es la señal al ruido, necesitando menos integración espacial. Notamos
también que las curvas de f,) : 213 V f) : 1 están más próximas entre sí que las
curvas de f): 7/3y Q:213, porque en la teoría se uti l iza O2, lo que hace más
parecidos ambos valores en la ecuación 4.19.

A medida qre P crece es más grande la extensión de la inhibición lateral. La
explicación para B es exactamente la opuesta a la del contraste (ecuación 4.tg).
Cuando B crece,la transformada de Fourier del filtro deja de subir a frecuencias
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Teorir de la máxima deconelación
(p=2;F=o'oot;c¡zg)
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Figura 4.12: Resultado de las simulaciones para la teoría de la máxima decorrelación. Curva
estándar: É:0,001; p:2; Q=213; Í'":50. El principal efecto de fl es reducir la extensión de la
inhibición a medida que /: aumenta.

más bajas. Otra explicación más intuitiva es que como B indica la tendencia a ser
ruidoso del fotorreceptor, con B grandes hay que promediar más para combatir
el ruido.

El comportamiento de p es parecido al de B; a medida que crece p, aumenta la
extensión de la inhibición lateral. Y la explicación para el efecto de p es la misma
que en Ia teoría anterior. Es decir, p grandes implican transformadas de Fourier
angostas y autocorrelaciones anchas. Por tanto, para independizar la señal entre
puntos vecinos, si la autocorrelación es ancha se necesita promediar a distancias
mayores.

Las propiedades ópticas del ojo (fl) 
"o 

afectan a la extensión de la inhibición
en los extremos de intensidad, pero sí a intensidades intermedias. La tendencia
general es que a medida que /; cÍezca, más baja es la extensión de la inhibición
a luces intermedias. La razón es que a /j pequeños, la transformada de Fourier
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del filtro deja de subir a frecuencias relativamente bajas (por el efecto de la ex-
ponencial en la ecuación 4.19), implicando una extensión de la inhibición lateral
más ancha. En otras palabras, pobreza óptica y ruido de fotorreceptores tienen
efectos parecidos, causan extensiones de la inhibición grandes para compensar
la baja calidad de la señal. Sin embargo estos efectos no ocurren a bajas y al-
tas intensidades. A bajas intensidades, Ia extensión de la inhibición tiene que
ser ancha para eliminar el ruido en los fotorreceptores y el esparcimiento óptico
es despreciable respecto del ruido neural del fotorreceptor. A altas intensida-
des, O2l' + /Fz(f') de la ecuación 4.19 es aproximadamente O2.f'. Por tanto, la

transformada de Fourier del filtro sube como ,ln(n,que se estabilizará cuando

flFz(f') alcance d Q2, mucho antes que la exponencial de la óptica empiece a
tener efecto. Si hubiéramos simulado fi más pequeños (irreal desde el punto de
vista biológico) es posible que la meseta a altas intensidades también dependiera
de f'".

En nuestras simulaciones, para Í'" po, encima de un valor crítico (en nuestro
caso 75), la extensión de la inhibición es independiente ae f'". Larazón de esta
independencia es que para las frecuencias utilizadas en nuestras simulaciones y

f I > 75,Ia exponencial de Ia ecuación 4.19 no es muy diferente de 1. El que exista
una frecuencia máxima en nuestras simulaciones es equivalente a una distancia
mínima entre fotorreceptores. En otras palabras, cuando la óptica del ojo es
mejor que la distancia entre fotorreceptores, la extensión de la inhibición no varía
con la óptica.
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4.3 Teoría de la máxima razón señal/ruido

4.3.L Planteamiento

La idea de esta teoría es que la inhibición lateral intenta maximizar la cantidad
de información sobre las imágenes transmitida por los fotorreceptores a las células
bipolares y eliminar todo lo posible el ruido que a nivel de los fotorreceptores se
introduce. La razón que los autores (McCarthy y Owen, 1996, 7997) dan para
esta maximización es que esta transmisión es una de las más importantes porque
el resto del sistema visual depende de la buena calidad de la señal visual captada.
Para este fin, los autores utilizan los filtros optimales de Wiener-Kolmogorov
(Wiener, 1964). Estos filtros requieren información sobre el power spectrum típico
de la señal, que se asumió, una vez más, que cae inversamente proporcional al
cuadrado de la frecuencia espacial.

4.3.2 Formulación de la teoría

El filtro que modela la inhibición lateral es la transformada inversa de Fourier
de:

h(/) : 1e2r sz¡i rj
(4.22)

e2I 52 + Fz

donde S es la desviación estandar del ruido, á es una constante de proporcionali-
dad y el resto de símbolos se definen como en la teoría anterior.

Haciendo I'3 : €213, se tiene:

h( / ' )  :
(r,3o2 F2(f ))+ (4.23)
I t3Q2 + Fz( f ' )

4.3.3 Métodos computacionales

Implementación

Como en la teoría anterior, el tamaño del filtro que se obtiene con el programa
es de 513x 5I3 pi,rels- En primer lugar, se calcula la matriz con las frecuencias de
tamaño 513x513 (correspondiendo el centro a f' :0). A continuación, se obtiene
el filtro en el dominio de las frecuencias, utilizando la ecuación 4.23. Por último,
se aplica la transformada inversa bidimensional de Fourier para obtener el filtro
en el dominio del espacio. El programa obtiene el filtro teórico a partir de una
variable, la iluminación media (I), y dos parámetros, el contraste y la pendiente
log-log del power spectrum.
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Extracción del radio de la extensión de la inhibición

Se utiliza el mismo procedimiento descrito para la extracción del radio de la
inhibición de la teoría anterior (Figura 4.13). Una vez más, la curva extensión de
la inhibición lateral nersus intensidad, fue suavizada con rn spline.

Figura 4.13: Un ejemplo del ajuste del filtro con oscilaciones con una función de Bessel de
orden cero de segundo tipo para la teoría de la m¡íximarazón señal/ruido.

4.3.4 Resultados

Computacionales

Se realizaron simulaciones con las siguientes variables y parámetros:

o Intensidad luminosa: [10-1,100'5] a intervalos de 100'25 unidades en escala
logarítmica.
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Contraste: Se utilizaron los mismos contrastes que en las teorías anteriores
(Figura 4.15).

Pendiente log-log del power spectrum: Se utilizaron las mismas pendientes
que en la teoría anterior (Figura 4.16).

Figura 4.14: Filtro paxa la teoría de la m¡áxima rau:ón señal/ruido. I:100'5; Q:2/3; p=2.
La amplitud de la inhibición es pequeña (-9,7 x L0-6 m¡áximo de la inhibición) respecto a la
zona excitadora del filtro, pero aumque no se puede ver bien en esta figura, la extensión de la
inhibición es muctro m¡ís ancha que la extensión de la excitación.

En la figura 4.L4, aparece un ejemplo de un campo receptivo simulado a partir
de la teoría de la máxima razón señal/ruido. Este ejemplo muestra la predicción
de la inhibición lateral, que al igual que en la teoría anterior, es muy interesante
porque no fue asumida explícitamente por la teoría. A partir de filtros como éste,
calculamos la extensión de la inhibición lateral.

De nuevo, el comportamiento de la extensión de la inhibición lateral es de
caída con la intensidad luminosa. Se aprecian mesetas de estabilización tanto a
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iluminaciones muy bajas como muy altas. La caída de la extensión de la inhibición
lateral se produce en un rango de intensidades muy reducido.

El efecto de f,) es de reducir la extensión de la inhibición a medida que el
contraste aumenta (Figura 4.15)-

El efecto de p es la reducción de la extensión de la meseta de estabilización
que se produce a bajas intensidades, a medida que p se hace más pequeño (Figu-
ra 4.16) .

Teoría de la máxima razón señal/ruido
(p=2)
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Figura 4.15: Resultado de las simulaciones paxa la teoría de la m¡íximarazón señal/ruido.
Curva estándar: p:2; Q:213. El principal efecto de O es reducir la extensión de la inhibición
a medida que O aumenta.

Analíticos

Las ecuaciones 4.23 y 4.I9 (de la teoría de la máxima decorrelación) tienen casi
la misma forma. Esto nos permite demostrar para la teoría de la máxima razón
señal/ruido el mismo punto que para la teoría anterior, o sea, a bajas intensidades,
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Teoria de la máxima razón señaUruido
(0=23)
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Figura 4.16: Resuttado de las simulaciones paxa la teoría de la m¡íxima n"zón señal/ruido.
Curr¡a est¡índa¡: p:2; Q:213. El principal efecto de p es aumentar la extensión de la inhibición
a medida que p aumenta.

la extensión de la inhibición lateral cae con la intensidad independientemente de
los valores de los parámetros de la teoría, al contrario que en los experimentos
biológicos.

En primer lugar, como para la teoría anterior, cualquier factor multiplicativo
de la transformada de Fourier del campo receptivo que no dependa de la frecuencia
no afecta a la forma de este campo. En este caso, la transformada de Fourier del
filtro para la teoría de la máxima razón señal/ruido es proporcional a:

H(/') :
p)/ '(f ')

(4.24)
ll2It} + Fz(f')

A bajas intensidades, H(f') admite una aproximación por las tres primeras com-
ponentes de su desarrollo de Taylor endlzI'3

0
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(4.25)

EI análisis de estos tres términos es idéntico al de la teoría anterior, lo que
demuestra la caída de la extensión de la inhibición lateral con la intensidad,
independientemente de los valores de los parámetros de la teoría.

4.3.6 Conclusiones

El comportamiento de la extensión de la inhibición nunca sube con la inten-
sidad.

La curva se asemeja a la de las anteriores teorías en que tiene dos mesetas, una
a alta y otra a baja intensidad con una caída a luz intermedia. Pero, a diferencia
de las teorías anteriores, la extensión de la inhibición converge prácticamente
a cero a altas intensidades, indicando que la segunda meseta está limitada por
la distancia entre fotorreceptores; es decir, la inhibición puede llegar a tener
radio 1. La meseta a bajas intensidades depende de p, pero no de O. A baja
intensidad, el contraste sólo puede afectar a la amplitud del filtro, no a su forma
(el denominador de la ecuación 4.23 pierde su dependencia de f,)) y por tanto no
afecta a su extensión. Por otro lado, grandes p hacen que la transformada de
Fourier de la inhibición a bajas luces caiga más rápido con la frecuencia, o sea,
que la extensión de la inhibición sea más ancho.

El principal efecto del contraste es cambiar la intensidad crítica en la que
la extensión de la inhibición empieza a caer con la luz. Cuanto más alto el
contraste, más baja intensidad crítica. Larazón es que la intensidad (al cubo) y
el contraste (al cuadrado) siempre se multiplican en el filtro (ecuación 4.23). Por
tanto, si uno aumenta el contraste, el comportamiento del filtro seguirá idéntico
con la intensidad de luz, excepto que los mismos filtros ocurrirán a intensidades
más bajas. Como consecuencia, una predicción de la teoría es que la intensidad
crítica cae como g¿z/3,1o que puede ser observado en la figura 4.15.

n(/,) =# W+VJF;:)'-
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4.4

4. TEORIAS EXISTENTES PARA LA INHIBICION LATERAL

Teoría de la m¡íxima curtosis

4.4.L Planteamiento

Field (1994) propone que el objetivo de la codificación implementada por la
inhibición lateral es representar la señal de entrada con el mínimo número de
células y con la mínima pérdida de información. Por tanto, la función de la
inhibición lateral en las células horizontales sería generar codificaciones de forma
que muy pocas células bipolares serían necesarias para transmitir la información.
La razón para esta compresión es que existe una limitación física en el tamaño
del nervio óptico y en el número de células bipolares.

Al igual que los anteriores autores, Field considera que el conjunto de las
imágenes naturales es un subgrupo muy reducido de todas las posibles imágenes,
debido fundamentalmente a la naturaleza contínua de los objetos y a la física de
la luz. Supongamos que debido a las imágenes de los objetos, existe una correla-
ción entre los pirels vecinos, o sea, algunos pi,rels pueden ser explicados a partir
de otros. En este caso, podemos utilizar en las imágenes sólo los pirels que llevan
el máximo de información y representar Ia imagen de entrada con un subcon-
junto de pirels- Siguiendo con la idea, Field propone que la maximización de la
curtosis de la distribución de las salidas de los fotorreceptores (los pi,rels de la
retina) puede explicar la forma de los campos receptivos de las células bipolares.
Esto es porque la curtosis proporciona información acerca de Ia homogeneidad
de la respuesta. Si la respuesta en las células es muy parecida, la curtosis tendrá
un valor pequeño, mientras que si la distribución posee valores outliers (sobre-
salientes), la curtosis será grande. Por tanto, en las imágenes naturales, grandes
zonas en el interior de los objetos tendrán casi los mismos niveles de respuesta,
teniendo baja curtosis y no contribuyendo con información relevante, mientras
que las zonas fronteras entre objetos tendrán niveles muy diferentes de respuesta
y por tanto su información es muy importante, coincidiendo con su alta curtosis.
De esta manera, la teoría que propone Field para la inhibición lateral es la de
codificar la señal visual de entrada de forma que se enfaticen los puntos relevantes
de la imagen, o sea, las fronteras entre objetos. La señal perteneciente a las zonas
del interior de los objetos serían rellenadas por la corteza visual.

4.4.2 Formulación de la teoría

Field (1994) no presentó una formulación matemática de su teoría. En su
trabajo, únicamente se da una prueba de que filtros con perfil de excitación central
e inhibición periférica producen imágenes con curtosis muy grande. Nosotros
presentamos ahora por primera vez la formulación matemática de la teoría de la
m¡íxima curtosis.
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Para formular la teoría empecemos con la imagen I(ü V el filtro h(r) que
modela la inhibición lateral. Entonces, lo que es transmitido por el filtrado es:

f -

T(ó: I  art t l r i ¡¡¡ ' -r i ¡
J retina

(4.26)

En esta ecuación para T, asumimos que Ia inhibición lateral es lineal, lo que es
compartido con las teorías anteriores. Lo que necesitamos a continuación es la
curtosis de f (fl en la retina:

c",Ár(ó):Kr(ó - Q(ó))nt, (4.27)((r("1 - g(n>,)'>?
donde 0r- significa promediado sobre toda la:etina. El numerador de Ia ecua-
ci6n 4.27 es el cuarto momento central de T(r') y el denominador es su varianza
al cuadrado.

La teoría propone determinar h(r1) tal que C"*Q(ó) sea máxima (en el
apartado 4.4.4 derutostraremos que el máximo existe). Como la ecuación 4.27
es independiente de la amplitud de h(fl, en nuestros cálculos imponemos que
h.(0) : 1.

4.4.3 Métodos computacionales

Implementación

A diferencia de las anteriores teorías con las que obtenemos filtros teóricos
a partir de parámetros estadísticos estimados de las imágenes naturales, en esta
teoría trabajamos directamente con estas imágenes. Se han usado las mismas
imágenes seleccionadas en el apartado 3. Para simular los diferentes niveles de
iluminación se añaden diferentes niveles de ruido a la imagen. En primer lugar,
transformamos la imagen en una con el nivel medio deseado de la intensidad
de luz. A continuación, añadimos ruido a la imagen. A pi,rels con niveles de
intensidad menores que 20 añadimos ruido poi,ssonico. Si los valores son mayores
que 20, se considera que la absorción de fotones sigue una distribución normal3,
por lo que añadimos ruido gaussi,ano. Una vez que tenemos la imagen con el ruido
añadido, se realiza la maximización de la curtosis del resultado de la convolución
de la imagen con el filtro. El filtro se asume isotrópico (ver apartado 3) y se
aproxima de Ia siguiente manera: Su valor central es 1. Fuera del centro, el filtro
se organiza en anillos tal que el radio interno del i-simo anillo es igual al radio
externo del (i-l)-simo anillo. La razón entre los radios externo e interno de un

3Si el número medio de fotones absorbido durante el periodo de integración del fotorreceptor
es n > 20, su distribución de Poisson puede aproximarse con una distribución gaussiana con la
media y varianza igual a n (Taylor y Karlin, 1994).
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anillo €s ?"e, donde r¡ es ün número un poco más pequeño que 2. EI radio externo
del primer anillo es ro pi,rels, de forma que su radio interno solo excluye el punto
central. El radio externo del último anillo es mayor que la mitad del lado del
filtro, siendo, por tanto, truncado el último anillo. Todos los valores dentro de
un anillo son iguales, haciendo una aproximación escalonada del filtro real. El
programa cambia los valores del filtro dentro de cada anillo hasta que la curtosis
es maximizada. De forma experimental, observamos que eran suficientes 5 anillos
para maximizar la curtosis tal que el valor en el quinto anillo fuera menor que
0,001. Esto supone que el tamaño de los filtros es de 65x65 pi,nels-

Extracción del radio de la extensión de la inhibición

Como sólo tenemos 5 valores del filtro y a menudo, sólo dos de estos valores
corresponden a la caída de la inhibición, ni el método utilizado para la teoría de la
codificación predictiva ni el método utilizado para las dos últimas teorías fueron
suficientemente precisos en aquí. Por esto, hubo que modificar el primer método
de la siguiente manera: Ajustamos el radio del filtro utilizando una parábola
definida por tres puntos a partir del mínimo valor del filtro. Los tres puntos
son, el anterior al mínimo, el mínimo y el posterior al mínimo. La variable
independiente para estos puntos es el logaritmo de las posiciones medias dentro del
anillo al que pertenecen (usamos logaritmos porque los radios de los filtros suben
de manera geométrica). Una vez obtenidos los parámetros de la parábola a partir
de estos puntos, calculamos las raíces de la misma y el radio de la extensión de la
inhibición es la raíz más alta de la parábola. Como para las dos teorías anteriores,
suavizamos la curva extensión-de-la-inhibición-intensidad con una spli,ne.

Agrupamiento de las irnágenes

La implementación de esta teoría utiliza imágenes reales para obtener el filtro
que modela la inhibición lateral. Como siempre, la única variable independiente
es la intensidad de la luz. Como se ve en la ecuación 4.27, no hay parámetros en
la teoría. No obstante, en el apartado 3 de esta memoria de investigación, se han
obtenido contrastes para imágenes reales y como el contraste fue tan importante
en las otras teorías, se han clasificado las imágenes en tres grupos dependiendo
de su contraste:

0,18 < CI < 0,5: Imágenes aéreas: a109, a113, a116, a777, aI2I, a27, a79,
a85, a89. Imágenes subacuáticas: i101, i102, i l10, i131, i25, i83, i21, i68,
i128, i69.

0,5 ( 0 ( 0,82: Imágenes aéreas: a105, aI07, a108, a110, a111, aI72,
aIL4, a115, a118, al19, a120, a122, a723, aI24, a2, a24, a3l, a44, a46, a47,

1 .

2.
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a49, a52, a53, a58, a72, a73, a80, a81, a87, a88. Imágenes subacuáticas:
120, i22, i23, 124, i32, i33, 134, i62, kr.

3. 0,82 < f): Imágenes aéreas: a26, a3,, a50, a7, a95, a32. Imágenes suba-
cuáticas: No hay ninguna imagen de las seleccionadas con este rango de
contrastes.

4.4.4 Resultados

Computacionales

Como la figura 4.17 ilustra, la teoría de la máxima curtosis predice la existencia
de inhibición lateral. De manera similar a las últimas dos teorías, esta predicción
de inhibición es muy interesante porque no fue asumida explícitamente por la
teoría. Esta inhibición es inexistente a intensidades muy bajas y aparece de
manera repentina, similar a una transición de fase, cuando la intensidad aumenta.
Después de estra transición, tendemos a ver una caída de la extensión de la
inhibición lateral a medida que aumentamos la intensidad luminosa (Figuras 4.18
a 4.20). No encontramos diferencias en la extensión de la inhibición lateral entre
los grupos de imágenes, o sea, no hay efectos significativos del contraste.

Analíticos

Ahora preguntamos: Dadas N variables aleatorias, ¿cuál es la distribución
de valores con mayor curtosis? La respuesta a esta pregunta nos servirá para
clarificar dos cosas: (1) Nos asegurará la convergencia del algoritmo para esta
teoría, o sea, nos asegurará que el máximo de curtosis existe. (2) Nos ayudará a
entender cuáles son las distribuciones con curtosis más altas.

Sean dadas N medidas tal que por lo menos una es diferente de cero, f r¡ fr2¡ . . . , fiN
(t[' n? > o).

En primer lugar, mostraremos que añadir una constante a frr, frzr. . . , ziy (es
decir, desplazar la media) no cambia la curtosis. Sea dicha constante c. La
nuevas variables son ahora: Ui: fr¿ * a. Su media es (y) : (r) * o. Su varianza
estimada es:

Mz(g¿) :Var (a¿) : Df=r(vn- fu)) ' -  D[ ' (("r*a) -  ((")  +o)) ' : Var(r¿)
¡ ú - 1 ¡ r - 1

y el cuarto momento central estimado es:

7I
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M¿,(a¿):

Por tanto, la curtosis es:

4. TEORíAS EXISTE]VTES PARA LA INHIBICIÓN LATERAL

Teoría de la máxima curtosis
( lmagen k1)
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Figura 4.17: Filtros resultantes de las simulaciones para la teoría de la m:íxima curtosis para
la imagen kl a cuatro intensidades diferentes. A bajas intensidades no hay inhibición lateral,
que aparece repentinamente (transición de fase) y muy ancha cuando I x I,2, angostándose
para intensidades más altas.

Como consecuencia, la curtosis, que es Mn/MB no cambia. Por tanto, sin pérdida
de generalidad podemos poner (") : 0, o sea, Dr¿:0.

A continuación, demostraremos que multiplicando frr,fi2,.. .,fiN por una cons-
tante no cambiamos la curtosis. Sea dicha constante a. Las nuevas variables son
ahora: A¿: df¿. Su media es (y) : a(n), su varianza:

Mz(a¿):DLr@r, - a(r))'
:  a2 Mz(r¿)

¡ r r - 1

y el cuarto momento central es:

l¿:1N(arn - a(x))n : aaM+(x¿)
¡ ü - 1

M+(a¿) _
M?@) 

-

o.4

o.2

0

-o.2

-o.4

Curt(s¿): : Curt(r¿) (4.28)
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Figura 4.18: Extensión de la inhibición en función de la intensidad para la teoría de la máxima
curtosis para la imagen k1. El radio fue calculado para intensidades superiores a la transición
de fase. El principal resultado es que el radio cae con la intensidad entre dos mesetas a bajas
y altas intensidades.

por lo que, sin pérdida de generalidad podemos definir nr : mar(lr¿l) : 1,
dividiendo r¿ por mar(lr¿l) y multiplicando por -1 si es necesario.

Por tanto, redefinimos la pregunta: Dadas N medidás 11,frz¡...,r¡¡, tal que
nr :1 ,1+D[z  Í¿ :0  y  -1  <  r¿  1 l  ¿T iene un  máx imo Ia  func ión?:

73

'14

c 1 2
:9
C)

8 1 0
-c
C

E 8
o

?f

¿ o
:9
? 4
(l)

x
lrj 2

o

o para la curtosis:

:1^_ l+\LzrtCurt(x¿):ffi

= +  1 + t [ 2 1 4  ^ rCurt ( r¿)<f f i :N

Curt(r¿) < (¡ú-1)¡ /

(4.2s)

Esta función es idéndica a la curtosis (dividiendo el cuarto momento central por el
cuadrado del segundo) con la excepción que no estamos utilizando los coeficientes
de normalización (N-1) de la curtosis puesto que ellos no cambian el máximo. Para
obtener Ia curtosis a partir de Curt sólo es preciso multiplicar por N-1. Por la
restricción que -1 1 fr¿ 1I,

Por tanto, hemos demostrado que la curtosis tiene un máximo y que nuestro
algoritmo converge.

Teoría de la máxima curtos¡s
( lmagen k1)
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Teoría de la máxima curtosis

1 2 3
Logaritmo de la lntensidad

Figura 4.19: Extensión de la inhibición en función de la intensidad para la teoría de la máxima
curtosis para la imagen i25. El radio fue calculado para intensidades superiores a la transición
de fase. El principal resultado es que el radio tiende a ca€r con la intensidad entre dos mesetas
a bajas y altas intensidades.

Ahora calcularemos la distribución de los r¿ eu€ lleva a este miíximo de cur-
tosis. La restricción:

lV

1 + t n ¿ : 0
i:2

implica:

N

n z : - I - D * n
i,=3

que cuando se inserta en la ecuación 4.29 se tiene:

ñ])+t*\ _ 1+ (-1 -D[u r¿)a +Df=znf 1+ (1 +D[e r¡)a +DLr"t
\J ut  t¿\JJ¿) -  :

La condición necesaria para un m¡íximo 
"n 

ñt es que su derivada sea 0:

aiGt

1 2

,E 10
. Q-o
= 8
.c
(ü
; 6
E
g

: o 4
E
o

P

I.IJ ¿

o

(lmagen i25)

0 :
0r¡
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Logaritmo de la Intensidad

Figura 4.20: Extensión de la inhibición en función de la intensidad para la teoría de la máxima
curtosis para la imagen a95. El radio fue calculado para intensidades superiores a la transición
de fase. El principal resultado es que el radio tiende a caer con la intensidad entre dos mesetas
a bajas y altas intensidades.

((t + D[e z¿)3 + r])(t + (1 + D{_zn¿)' +D!=zr)'
(1 + (r + D[a ,u), *DLz"?)a

(t + (t + D[, r¿)4 + t[, rf )(t + (t + D[s r¿)2 + D[e z7) _
"

¡r
x  ( ( t + I " n )  + r ¡ )

i=3

Realizando el álgebra necesaria, obtenemos la igualdad a 0 para u1 : t, y Íj :
-#, i : 2,3, . . . ,N. No es difícil ver que estas igualdades corresponden de
verdad al máximo.

Por tanto, lo mejor que podemos hacer para maximizar curtosis es una opera-
ción de winner-take-all (eI ganador se lo lleva todo). Como nuestro filtro es lineal
(ecuación 4.26), eso no es estríctamente posible. Sin embargo, el filtro debe se-
leccionar el menor número de "ganadores" posible, suprimiendo los otros valores
al máximo. Un filtro de centro excitador y periferia inhibidora hace algo similar
porque suprime regiones constantes y enfatiza bordes.
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4.4.5 Conclusiones

Hay una intensidad crítica, por debajo de la que esencialmente no hay inhi-
bición lateral y por encima de la que la extensión de la inhibición lateral tiende
a caer con la intensidad.

A bajas luces, no hay inhibición lateral, porque como se demostró en los re-
sultados analíticos, la distribución con m¡íxima curtosis es la que tiene todos los
valores iguales menos un punto que difiere de esa constante, o en el caso del filtro
lineal, la que tiene el menor número de "ganadores" posible. A estos niveles de
luz, el filtro tiende a esta forma ya que pocos fotorreceptores aislados son los que
absorben fotones. Por tanto, el mejor filtro es parecido a una función d de Dirac,
o sea, sin ninguna integración espacial (cada fotorreceptor aislado). Cuando la
intensidad sube por encima de la intensidad crítica, ya hay fotorreceptores que
tienen fotorreceptores vecinos que también absorben fotones. Por tanto, la dis-
tribución de respuestas de los fotorreceptores ya no tiene la más alta curtosis.
Idealmente, el filtro debería reducir el mayor número de respuestas de fotorrecep-
tores vecinos, o sea, ahora hay que mezclar Ia respuesta entre los fotorreceptores
utilizando la inhibición lateral.

Por encima de la intensidad crítica, la extensión aparenta tener 2 mesetas
como función de la intensidad y una caída a intensidades intermedias. La me-
seta para la alta intensidad se debe a que prácticamente ya no hay ruido en los
fotorreceptores. Por tanto, la ma,:rimización de la curtosis sólo depende de los
bordes reales entre los objetos y no depende de la intensidad. Si asumimos que
los bordes son pronunciados, o sea, que pueden ser codificados por el salto de las
respuestas de fotorreceptores vecinos, entonces la extensión de la inhibición late-
ral a altas intensidades debería ser la misma que la distancia entre fotorreceptores
vecinos. Sin embargo, como vemos a muy alta iluminación, hay integración exci-
tadora (no inhibidora) entre fotorreceptores vecinos (Figura 4.77). Por tanto, la
mínima extensión de la inhibición no es determinada por la distancia entre los fo-
torreceptoresa. La única alternativa es que, a intensidades altas, esta extensión es
determinada por la propia imagen, tal vez por sus objetos más pequeños, o taI vez
por la calidad de la óptica que forma la imagen. A medida que la luz disminuye
(pero todavía por encima de la intensidad crítica), el ruido de los fotorreceptores
aumenta y el trabajo de maximizar curtosis implica una integración excitadora
cada vez más ancha (comparar intensidades 1,2 e infinito en figuras 4.I8 a a.20)
para eliminar el ruido de los fotorreceptores (cuanto menos varianza más curtosis,
ecuaciones 4.27 y 4.28). A bajas intensidades, por encima de la intensidad crítica,
hay una pequeña meseta de la extensión de la inhibición. Como la teoría no tiene
ninguna escala espacial significativa (exceptuando la distancia entre fotorrecepto-

aEl tamaño de la matriz podría ser una escala espacial, pero el filtro converge prácticamente
a 0 antes de llegar al extremo de la matriz (Figuras 4.17).
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res), esta nueva meseta tiene que depender de la propia imagen. Una posibilidad
es que la extensión de la autocorrelación de la propia imagen de alguna manera
ponga un límite superior al filtro de máxima curtosis.
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Teoría de la mínima aspereza
local

5.1 Planteamiento

Tres de las anteriores teorías tienen en común que asumen la invarianza de
ciertas propiedades estadísticas de las escenas naturales, en particular, autoco-
rrelación o pouer spectrum. Esto tendría ventajas si todas las imágenes naturales
siguieran esta invaríanza, pero, ya vimos en el apartado 3 al analizar el power
spectrum, que su invarianza es una pobre aproximación. Por este motivo, puede
ser negativo asumir una función general si dicha función no es completamente
cierta. Además, el uso deI power spectrum (o la autocorrelación) ha llevado a
predicciones erradas para la retina (apartado 4). Por tanto, es probable que la
retina no esté asumiendo las propiedades que utilizan las teorías anteriormente
analizadas.

Nosotros proponemos que en vez de usar el power spectrumr la retina utili-
za :una estadística relacionada directamente con el tamaño de los objetos en la
imagen. Específicamente, proponemos que la función de la inhibición lateral es
comprimir el rango de intensidades que un objeto puede tener para que las in-
tensidades puedan ser codificadas en el limitado rango de respuesta de las células
bipolares. En ese sentido, nuestra teoría es parecida a la teoría de la codificación
predictiva. Pero a diferencia de aquella teoría, no restamos la señal media, para
que el sistema visual no pierda del todo esta información (aunque los sistemas
biológicos no son muy sensibles a la intensidad absoluta, prefiriendo el contraste,
sí que mantienen información sobre esta intensidad. Por ejemplo, nosotros somos
capaces de detectar si hay mucha o poca luz ambiente). En vez de eliminar la
señal media, nosotros proponemos comprimirla. Para este fin, proponemos que
la inhibición lateral divide (en vez de restar) la señal, cambiando Ia ganancia
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del sistema. Como veremos, tal división permite que la respuesta suba como la
intensidad de la luz elevada a un número menor que uno.

¿Qué propiedades de la imagen determinan la extensión de la inhibición lateral
en nuestra teoría? La idea general de nuestra teoría es que la extensión de la
inhibición lateral estará condicionada por dos términos de error. Un error debido
a la naturaleza cuántica de la luz y un error debido al cruce de bordes entre los
objetos de la imagen. A muy baja luz, cuando hay mucho ruido, no hay forma
de saber si la diferencia en la respuesta de dos fotorreceptores vecinos es debida
al ruido o a la existencia de un borde entre dos objetos. Por tanto, lo mejor es no
mezclar la señal entre fotorreceptores y lo ideal es una inhibición lateral estrecha.
A iluminaciones muy altas, no existe ruido en la respuesta de los fotorreceptores
y el término de error importante para determinar la extensión de la inhibición
lateral es Ia penalización por atravesar fronteras entre objetos. En este caso, el
filtro debería volver a ser estrecho para atravesar el mínimo número de bordes y
que este término de error fuera pequeño. A luces intermedias, lo que dicen todas
las teorías, incluyendo ésta, es que el filtro debe ser ancho para eliminar el ruido
promediando la señal (Figura 5.1).

Para desarrollar nuestra teoría, la cuestión principal fue encontrar una me-
dida estadística que midiera "algo" parecido a la distribución del tamaño de los
objetos, ya que la autocorrelación o el power spectrum no la mide directamen-
te (ver Apéndice A). Para este fin, utilizamos una estadística llamada aspereza
local que se basa en el gradiente bidimensional de la imagen. El gradiente nos
proporciona una forma de analizar diferencias de intensidad en la vecindad de los
pi,rels, de forma que las zonas con un gradiente alto indican discontinuidades que
probablemente coinciden con los bordes de los objetos.

La idea de la teoría es minimízar el error en la inhibición lateral. Hasta ahora
solo discutimos el efecto de su extensión en el error. La pregunta es: ¿la amplitud
del filtro afecta al error? Ahora argumentamos que la respuesta a esta pregunta es
no. El punto fundamental de la teoría es que la retina no puede saber cuando un
gradiente en una imagen es real o cuando es puro ruido. Nuestra hipótesis es que
cuanto más grande el gradiente, más probabilidad que sea real, y por tanto más
probabilidad de estar cometiendo un error si inhibimos un punto de un lado del
gradiente con información proveniente del otro lado. No haremos necesariamente
más error si atravesamos muchos bordes, ya que es posible que se cancele el error
de un borde por el de otro. Pero hasta que no atravesemos un borde real no
tenemos error a causa de elegir un determinado diámetro del filtro. Por tanto,
en ese sentido, el primer error (o sea, el primer cruce de borde por un filtro) es el
que realmente importa. En otras palabras, lo que importa es la probabilidad de
cometer ese error y esa probabilidad no depende de la amplitud de la inhibición
lateral sino sólamente de la extensión de la misma. En cuanto al error producido
por la naturaleza cuántica de la luz podemos decir lo mismo: no depende de la
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baja luz

luz media

alta luz

Figura 5.1: Esquema de la variación experimental de los filtros en función de la luz. A baja
intensidad de luz, el campo receptivo es estrecho y de poca amplitud; a intensidades de luz
intermedias, el filtro es ancho y con una amplitud mayor; a intensidades de luz muy altas, la
extensión se reduce y la amplitud del filtro es máxima.

amplitud de la inhibición lateral sino sólamente de lo lejos que el filtro muestree el
ruido de los fotorreceptores. La raz6n es que la inhibición la estamos modelando
divisiva y no sustractiva. En una división lo que importa son los errores relativos
(porcentajes de error) de numerador y denominador. La amplitud del filtro no
afecta al error relativo, sólo al absoluto.

Pero, si la amplitud del filtro es irrelevante para el error de la inhibición la-
teral, ¿qué la determina en nuestra teoría? Cuanto más alta es la amplitud del
filtro, mrís grande será la división producida por la inhibición lateral. Nosotros
proponemos que la amplitud cambia con la luz de forma que el rango de inten-
sidades naturales (cuando esté comprimido) quepa exactamente en el rango de
las respuestas de las células bipolares y que la función respuestas-intensidad sea
lo más suave posible (en una escala logarítmica doble). La forma exacta de la
inhibición lateral no la consideramos aquí, sino que Ia aproximamos con un filtro
cuadrado con amplitud y extensión variables. En la Biología, Ia forma exacta
del filtro dependerá de los mecanismos biológicos utilizados para implementar la
variación.

5.2 Formulación de la teoría

Nuestra teoría determina la extensión de la inhibición lateral en función de
dos términos de error, un error derivado de la naturaleza cuántica del proceso
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de absorción de la luz y otro derivado de la probabilidad de cruzar con el filtro
bordes de objetos. Utilizamos el gradiente bidimensional (y/) como operador
que contiene información de los bordes de los objetos en la imagen.

El funcional que determina el error debido a atravesar con el filtro zonas con
alto gradiente es:

(5 .1 )

donde r- es una posición en la retina, rl es una posición dentro de la ventana
circular V centrada en r- y de diámetro D donde se integra (Y)' y 0"- indica el
promediado por toda la retina. El símbolo Eo¿ significa error de aspereza local,
porque cuanto más varía el perfil espacial de la iluminación en la vecindad de
r-, más alto es el error estimado. La fórmula expresa el error como Y puru
asegurarse que el mismo borde a dos iluminaciones distintas produce el mismo
error, o sea, medimos error relativo, no absoluto. El cuadrado transforma $ ae
ser un vector a ser un escalar, de tal manera que la teoría minimiza el tradicional
cuadrado de los errores.

EI error debido a la cuantización de la luz (8") se calcula de la siguiente ma-
nera: Digamos que la retina está estimulada por una luz constante de intensidad
(Ilr. La varianza de la respuesta de cada fotorreceptor es 02 : ,(I)r, siendo
r el periodo de integración del fotorreceptor. Digamos que N es el número de
fotorreceptores en la ventana, o sea, N : @)2, donde p es la densidad de los
fotorreceptores. La suma de sus respuestas (integradas por el filtro) es l/(1)"- y
Ia varianza de esta suma es:

Var:  Noz (5.2)

Por tanto. el error es:

E at : ( Ir r-,o, 
o'- (Y)', -

Error: Nr/2o

Estamos interesados en el error relativo. es decir:

(5.3)

(5.4)
p

(D(r¡¿t¡z

Por tanto el término de error debido a la naturaleza cuántica de la absorción
de la luz es ffi*, donde P : ffi es un parámetro para equilibrar los dos
tipos de errores. En la derivación de la ecuación 5.4, consideramos que la retina
está estimulada por una intensidad de luz constante. En realidad, esto raramente
ocurre? pero nuestro objetivo es estimar -8" cuando los errores de aspereza local no

, _Error(Dv¡-,q(/), _ NL/2o
" Ivo-,oíI)r N(1)t
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existen, o sea, cuando no hay bordes. Nuestra asunción es que la retina sustituye
esta "luz constante" por el promedio de la iluminación en toda la retina.

Podemos ahora resumir diciendo que el diámetro del filtro es el que minimiza
el error total:

83

E r : E ¿ * 8 "

Hasta ahora, hemos trabajado con el diámetro de la inhibición lateral porque
éste determina sus errores (apartado 5.1), pero ¿cómo elegimos la amplitud del
filtro para obtener una relación entre la respuesta del fotorreceptor y la inten-
sidad luminosa? Proponemos que esta elección se realiza de tal manera que la
retina comprime el amplio rango de intensidades de forma óptima. Como el grave
problema de rango está realmente en la luz media y no en el contraste (apartado
3), hacemos el análisis que sigue considerando (1).r como una aproximación a una
iluminación homogénea de la retina, como en la derivación de la ecuación 5.4. A
diferencia con la teoría de la codificación predictiva, la compresión del rango de
intensidades luminosas para caber en el rango de respuesta de las células bipolares
la hacemos mediante una división, en vez de una sustracción:

V _
(I)-

(5.6)
9 , * 9 ¡

donde gr ) 0 es inversamente proporcional a la ganancia de descanso (la con-
ductancia de descanso del fotorreceptor) y g¿ es inversamente proporcional al
cambio de ganancia debido a la inhibición lateral (la salida del filtro represen-
tando la célula horizontal). Proponemos mantener p¿ proporcional a V". Como
veremos en las próximas tres ecuaciones, ésta proposición asegura que V sube
monótonamente con (/)¡. De esta proposición, de la ecuación 5.5 y de Ia asun-
ción de una iluminación homogénea de la retina que causa que Ia salida de todos
los fotorreceptores es V, tenemos:

(5.5)

(5.7)

donde Kt ) 0y n) l  podríaindicarlacooperaciónde n moléculasde neurotrans-
misor inhibidor para causar inhibición. Manipulando esta ecuación obtenemos:

g,V + K¡l/n+r: (4"- (5.8)

d(I)r --  9,1 (n + I)K:V" > 0 (5.e)

(/)¡:0, entonces V:0'
dV

yi

Por tanto, (I),-V V son monótonas crecientes v además si
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Antes de describir la amplitud del filtro, sigamos un poco más con las conse-
cuencias de la ecuación 5.7. A baja luz: g,V 2 Kryn+t (porque (I)rV V son
monótonas crecientes), por tanto:

, 7  Q) ,

9r

luego la respuesta sube proporcionalmente con la luz, lo que es consistente con
la Biología (Xin et al., 1994; Jamieson eú al., 7994; Muller y Dacheux, 1997;
Bowling, 1980). A alta h;z KlVn+l > g,V,por tanto:

,: (v)""*'
causando una compresión muy fuerte. Es importante notar que la compresión,
no está causada por n sino por la división en la ecuación 5.5. Esto es porque la
compresión existe también para n:1. Sin embargo, la compresión es más fuerte
cuando n> I .

Volvamos ahora a la cuestión de la amplitud del filtro. Postulamos que el filtro
integra linealmente las salidas de los fotorreceptores abarcados en su extensión
(en el apartado 6 se discute más esta asunción de linealidad). Si el diámetro del
filtro está cambiando, significa que la integración está cambiando en proporción
a D2. Por tanto, para mantener gi x V' tenemos que hacer:

9¿ :  KzD2A:  K tVn  )  A :  KY  (b .12 )- 
t)2

donde A es la amplitud del filtro y K : 
ff, siendo Kz ) 0 una constante.

5.3 Métodos computacionales

Cálculo del gradiente

A partir de la definición de gradiente bidimensional:

(5.10)

(5 .11 )

/  i \ t( V / ) - :

una aproximación discreta es:

(#)'.(H)' (5.13)

(I(r + An,A) - I (* - Ar,a))'
(2 L r)2

(I (r,a + As) - I (t,a - Ly))z
-T-(v/)' :

(2 La)'
(5.14)
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tal que Lr : /ry. Como tenemos que calculur (+)' proponemos estimar la'  
\ l  /

iluminación local I como:

I  :  I ( r ,A)  :
I(r,A + La) * I(r,y - La) + I(r I Ar,y) + I(r - Ar,a)

(5 .15)
para disminuir el efecto del ruido. Pero, ¿qué ocurre cuando I(*,y * Ag) :
I(r,y - Aa) : I(r * Lr,u) : I(r - Lr,a) :0? Aquí hay un problema con Ia
computación de f . Asumimos que esto se produce sólamente a luz muy baja y
por tanto la probabilidad de que los cuatro puntos absorban un fotón es pequeña
(aunque no cero). Tfataremos este caso como si uno de los puntos absorbe un
fotón y los otros no. O sea:

(Y)': r*o(i) ' :# (5.16)

siempre que los cuatro valores sean cero. Justificamos esta aproximación notando
que si se espera un tiempo muy largo, serán absorbidos algunos fotones, pero la
probabilidad de absorber más de un fotón durante el periodo de integración de
un fotorreceptor es despreciable.

Implementación de la extensión de la inhibición lateral

La entrada es la imagen y el parámetro É, gue mide la relación entre el error
debido a la penalización por atravesar con el filtro bordes entre objetos (ecua-
ción 5.1) y el error debido a la naturaleza del proceso de absorción de fotones
(ecuación 5.a). En primer lugar, añadimos ruido a la imagen (ver Métodos de la

teoría de la máxima curtosis) y a continuación calculamor (Y)' tal y como se
describe en el apartado anterior. Una vez calculado este operador, se realiza la mi-
nimización de la ecuación 5.5, donde el término que influye para Ia minimización
es el diámetro D del filtro que modela la inhibición lateral.

Obtención de la amplitud

Para cada diámetro, obtenemos la amplitud del filtro resolviendo la ecua-
ción 5.8 y sustituyendo su resultado así como el diámetro directamente en la
ecuación 5.12. Dado que K puede ser absorbido en A, K no cambia el compor-
tamiento de la amplitud con la intensidad. Por tanto, el efecto del parámetro
K no fue simulado. Los únicos parámetros relevantes fueron n, B (que afecta
al comportamiento de D) y Ks : 

#+, 
(que controla el comportamiento de V
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hay que notar que sien la ecuación 5.8). Para entender este último parámetro,
definimos en aquella ecuación V' : grV, se transforma en:

v ' + K n v ' n + r - I  ( 5 . 1 7 )

De hecho, nosotros simulamos la ecuación 5.17'en vez de la ecuación 5.8.

5.4 Resultados

6.4.L Computacionales

Se realizaron simulaciones con las imágenes utilizadas en el análisis del apar-
tado 3. Puesto que usamos una aproximación cuadrada del filtro, su forma exacta
está fuera del alcance de este trabajo (apartado 5.1). Por eso, en vez de mostrar
un ejemplo del filtro como hicimos para las otras teorías, nos concentramos en su
extensión y amplitud.

En las figuras 5.2 y 5.3 se muestran dos ejemplos de los resultados de las
simulaciones sobre la variación de la extensión de la inhibición lateral, donde
podemos observar un radio angosto a bajas y altas intensidades de luz, con un
ensanchamiento de la extensión a intensidades intermedias. El principal efecto
de B es aumentar la extensión de la inhibición cuando É aumenta. También, los
máximos de la extensión ocurren a luces más bajas para las Bs más altas.

La amplitud del filtro de inhibición en función de la intensidad muestra un
ascenso (Figuras 5.4, 5.5 y 5.6). Este ascenso es rápido por debajo de una inten-
sidad crítica, y lento por encima de ella, correspondientes a pendientes log-log
menores que 1. El efecto de un aumento de B es disminuir la amplitud sin impor-
tar la intensidad (figura 5.4). El parámetro Kn liene efecto similar, pero sólo por
encima de la intensidad crítica; por debajo de ésta, las curvas son independientes
de Kn (figura 5.5). Otro efecto de Kn es reducir la intensidad crítica, a medida
que este parámetro aumenta. Finalmente, n controla las pendientes de las curvas
de manera diferente dependiendo si la intensidad está por encima o por debajo
de la intensidad crítica. Por debajo de ella, la pendiente aumenta con n, mientras
que por encima disminuye (figura 5.6).

5.4.2 Analíticos

Demostramos ahora que una aproximación 1D razonable de la nueva teoría
predice la subida y la bajada de la extensión de la inhibición lateral observa-
da en la Biología. Esta aproximación nos ayudará a entender Ia razón de este
comportamiento y los efectos de los parámetros.
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Teoría de la mínima aspereza local
(lmagen i101)
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Figura 5.2: Extensión de la inhibición lateral en función de la intensidad para la teoría de
la mínima aspereza local en la imagen subacuática i101. La extensión primero sube y después
baja a medida que la intensidad aumenta. Cuanto más grande B, más alta la extensión y más
temprano ocurre el máximo de las curvas.

Cálculo del error debido a la función Eo¡

La versión lD de la función de penalización en la ecuación 5.1 es:
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Eat:* l : ; " ' ' * I:::,'," *, (Y)' (5.18)

donde L es el tamaño de la imagen.

Esta integral puede ser aproximada por dos términos. El primero es el efecto
de los bordes reales de la imagen y el segundo es el efecto del ruido. Nosotros
aproximamos el primer término asumiendo que hay una distribución homogénea

de bordes de objetos en la imagen y aproximamos (Y)' para cada borde por su

valor promedio. En ese caso (Y)' : f , donde A es una constante. Así, de la
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Figura 5.3: Extensión de la inhibición lateral en función de la intensidad para la teoría de la
mínima aspereza local en la imagen aérea a109. La extensión primero sube y después baja a
medida que la intensidad aumenta. Cuanto más grande B, más alta la extensión y más temprano
ocurre el máximo de las curvas.

ecuación 5.18, el primer término esl:

(5.1e)

lHay otra interpretación importa,nte para el resultado de la ecuación 5.19: Asumamos que
la función de densidad de probabilidad del tamaño de los objetos es P(s). Asumamos también
que P(s q so) - 0 para algún sq ) 0, o sea, no hay ningún objeto más pequeño que so. La
probabilidad de cometer un error de aspereza local con un filtro de diámetro D es:

," = 
Io 

dsP(s) . I: 
d,sP@)2

SiD<so,en tonces :

/  f @  1 \  A
P p x D l  I  d s P ( s ) : ) : * D

\ J s o  5 /  z

Para filtros suficientemente pequeños, la probabilidad de un error de aspereza local aumenta
aproximadamente con D. Esta aproximación puede ser mejorada si tenemos conocimiento del
tamaño y las formas de los objetos en la imagen.

Eat :  L  
D,
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Teoría de la mínima aspereza local
(lmagen i101)
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Figura 5.4: Amplitud de la inhibición lateral pa,ra la imagen i101. Curva estándar: Kg:O,L'
É:1000; n:2. Las curvas suben rápidamente hasta una intensidad crítica (con los parámetros
es estas simulaciones, la intensidad crítica es alrededor de 1) y después suben lentamente, con
pendientes log-log menor que 1. El efecto de B es reducir la amplitud a medida que B aumenta.

El segundo término es el efecto del ruido efi E6¿, sin el efecto de los bordes

reales. Por tanto, podemos concentrarnos en una iluminación homogénea en toda

la retina (como en la derivación de la ecuación 5.4) y calcular el error del ruido sólo
para la segunda integral de la ecuación 5.18 ya que en este caso, el promediado
de la primera integral no tiene efecto. Sean las intensidades .I1 e 12 dos variables
aleatorias independientes con el mismo promedio de absorción de fotones (r!)r)
durante el periodo de integración (r) del fotorreceptor. Entonces,

Var(l1 - Iz) :  Var(l1) *Var(12) :
2o2

T2
(5.20)

donde o2 : Var(rl) : ,(I)r, por ser la absorción de fotones un proceso aleatorio
que sigue una distribución de Poisson. La varianza del gradiente es, por tanto:
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o2

-1

Var(y l ) :
r2A2

(5 .21)
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Teoría de la mínima aspereza local
( lmagen i101)

ASPEREZA LOCAL
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Figura 5.5: Amplitud de la inhibición lateral para la imagen a101. Curva est¡índa¡: Ks=0,1'

0:1000; n:2- Los efectos de Kn son variar la pendiente de la curva por encima de una
intensidad crítica, de forma que aumenta la amplitud a medida que Ke se reduce, y de reducir
la intensidad crítica a medida qlue Kn aumenta.

tal que A es la distancia entre fotorreceptores. Entonces:

'  '  
z¡ \ ' \  o4vo , [ l + )  | : r *  @-22 )

\ \  /  /  ) : ' Q > t
donde 7 > 0 es una constante. Para la integral interior de Eo¿, se tiene:

,* (l:::,1,, 0,, (y)'):*& (5.23)

donde € > 0 es una constante, luego el error es:

Error(Eo¿) : t'l' D'/' !- : rt' P
\ '  /  x  t / ) '

donde q: €L/zr ) 0 es una constante.
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(5.24)
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5.4. RESUI.;TADOS

Teoría de la mínima aspereza local
(lmagen i101)

DL nDrlz 0-arror: 2 *14;+@FW

Su derivada respecto de D es:

dError 7 r7 L p A
dD 2( r ) ,D t /2  zg¡ l rovr - l

Igualando a cero y multiplicando por D3/2la ecuación anterior:
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Figura 5.6: Amplitud de la inhibición lateral para la imagen i101. Curva estándar: Ks:O,L'
É:1000; n:2. El efecto de n es inverso dependiendo si la intensidad es mayor o menor que una
intensidad crítica (con los pará^rnetros de estas simulaciones, la intensidad crítica está alrededor
de 1). Para intensidades inferiores a la crítica, aumenta¡ n hace que la amplitud sea más
pequeña; mientras que paxa intensidades superiores a la crítica, a mayores n también es mayor
la amplitud.

Análisis del comportamiento de la función a minimizar en función de

la intensidad de luz

La función a minimizar en lD es la suma de las ecuaciones 5.19.5.24 v 5.4:

(5.25)

(5.26)
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(5.27)!2 - *-É- * A.D3/2 :0
(/)" QI'J'

Si hacemos el cambio de variable z: 
#,la 

ecuación queda:

nDz2 - 0z * /tD3/2 :0 (5.28)

que tiene las raices:

(5.2s)

Por tanto, para cada diámetro suficientemente pequeio (P" > 4/tr¡Dí/z), hay
dos intensidades para las que este diámetro minimiza el error. Ahora demos-
traremos que en la intensidad más baja de las dos, el diámetro aumenta con la
intensidad mientras que en la otra intensidad, el diámetro cae a medida que la
intensidad sube. Vamos a estudiar las raíces cuando D -+ 0: B' > 4ltr¡D5/2,
entonces hay dos raíces positivas para resolver la ecuación:

caso1: , : *W, (za I tocor respondea in tens idadba ja) .
Utilizando los dos primeros términos de la expansión de Taylor:

Li,m¡'-s
0+JP'-4|\r¡Ds/z g+g -+ ' 4^n35 / ' z

: oo (5.30)
2rlD

: Limpas
2nD

Por tanto, para intensidades bajas, a medida que D disminuye, z aumenta, o
sea, .f disminuye.

caso2 : , :W, (zba joco r respondea in tens idada l ta ) .
En el límite obtenemos:

(5.31)

Por tanto, para intensidades altas, a medida que D disminuye, z disminuye, o
sea, I aumenta. De forma que podemos concluir que a baja y altas intensidades
luminosas el tamaño del filtro se comporta de la forma deseada.
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Estos dos rangos de comportamiento se tienen que encontrar en alguna in-
tensidad, que analizamos a continuación. En esa intensidad , g' : 4/tr¡D5/2,
entonces:

D*o,:(ffi)''' (5.32)

y sustituyendo en la ecuación 5.29 y volviendo a la variable (,I)", tendremos un
tamaño máximo del fiItro en:

93

(5.33)

Por tanto, en intensidades intermedias tendremos el tamaño máximo del filtro,
con lo que hemos probado analíticamente que esta aproximación 1D de la teoría
se comporta según los datos biológicos. Esta aproximación captura otros aspectos
del comportamiento de las figuras 5.2 y 5.3 relacionados a los efectos de B. Por
ejemplo, la ecuación 5.32 demuestra que a medida que B aumenta, D^o* también
aumenta. Además, la ecuación 5.33 demuestra que a medida que B aumenta,
(I)",,no" disminuye.

Por tanto, creemos que podemos usar esta aproximación lD para explicar
porqué la nueva teoría funciona. En la nueva teoría, el error de la aspereza local
cae rápidamente (inversamente proporcional) con la intensidad a bajas intensi-
dades (segundo término de la ecuación 5.25 y figura 5.7), estabilizándose a altas
intensidades (primer término de la ecuación 5.25 y figura 5.7). En contrapartida,
el error debido a la cuantización de la absorción de la luz cae lentamente como
el inverso de la raíz de la intensidad (tercer término de la ecuación 5.25 y figura
5.7). Como resultado, a bajas y altas iluminaciones, el error de la aspereza local
domina y su minimización requiere un filtro angosto. A luces intermedias, el error
de cuantización se hace más relevante. forzando el filtro a ensancharse.

Comportamiento de la arnplitud en los límites de iluminación

A baja luz: V o( (/)" (ecuación 5.10) y D x (I)!2 (comportamiento asintótico
con D pequeño de la ecuación 5.30 con z : (I)1,/2), por tanto, de la ecuación 5.72

A: Kz( I ) \ - '

I r\ - 2nD*o,
\a lrrfnat 

- 
p

(5.34)

donde Kz ) 0 es una constante. El resultado implica que en general la amplitud
crece con \ahnz (r, > 1). Este resultado es consistente con los resultados de Xin

2Una limitación de la aproximación lD se nota a través de una discrepancia entre esta
aproximación y los datos obtenidos directamente de las imágenes naturales pá,ra n:1. En este
caso, la aproximación lD predice que la amplitud es constante con la luz a bajas intensidades
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Figura 5.7: Funciones de penalización para la teoría de la mínima aspereza local. Estas
f u n c i o n e s f u e r o n c a l c u l a d a s a p a r t i r d e l a e c u a c i ó n 5 . 2 5 c o n D : 1 , 4 : 0 , 6 , n : t y 0 : t , 3 .
Observar que a muy bajas y muy altas intensidades, el término de error que domina es el
derivado de la aspereza local, mientras que a intensidades intermedias, el término de error que
domina es el producido por el ruido cuántico.

et al. (1994) y Jamieson eú al. Q99\ y con el dato que en oscuridad la periferia
inhibidora desaparece (Muller y Dacheux, 1997; Bowling 1980). Una razón miís
para que la periferia desaparezca es que a baja htz g¿ x.Vn ( g, (ecuación 5.7).

A alta luz: en este límite V x (I)!"+1 (ecuación 5.11) y D x (I);t/" (ecuación
I

5.32 con z: (I);r). Se sigue:

A: Kn(!>t: : xng¡É*#
( / ) ; '

(5.35)

donde K+ ) 0 es una constante. Por tanto, la amplitud del filtro sigue subiendo
en alta luz, pero esta subida es más lenta para n grandes. Este aumento de la
amplitud puede deberse a cambios de la resistencia de membrana con voltaje de
las células horizontales (Winslow y Knapp, 1991).

5.5 Conclusiones

La teoría de la mínima aspereza local predice una subida y una bajada en
la extensión de la inhibición lateral como función de la intensidad de la luz.

(ecuación 5.34). Esto no se observa con los datos de las imágenes naturales (fiS*r 5.6), porque
D es constante a bajas intensidades (figuras 5.2 y 5.3).

Teoría de la mínima aspereza local
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Por tanto, de todas las teorías analizadas, esta teoría es la única que se adhiere
cualitativamente al comportamiento biológico de las células horizontales. Otras
dos conclusiones consistentes con la Biología son el aumento de la amplitud de Ia
inhibición lateral con la intensidad luminosa y la desaparición de la inhibición a
intensidades extremadamente bajas.

La caída de la extensión de la inhibición lateral a intensidades muy altas
es producida por el mismo principio en la teoría de la mínima aspereza local y
las otras teorías. A medida que la luz aumenta, el ruido de los fotorreceptores
disminuye, con lo que se requiere menos integración espacial. Lo que es realmente
diferente en esta teoría frente a las otras ocurre a intensidades bajas. En este caso,
la probabilidad de encontrar un borde falso debido al ruido de los fotorreceptores
aumenta rápidamente a medida que la intensidad de luz disminuye. (Un borde
falso ocurre cuando dos fotorreceptores vecinos tienen respuestas relativamente
diferentes, no por causa de un borde en la imagen sino por causa del ruido en los
fotorreceptores). La nueva teoría propone que Ia retina "no sabe" diferenciar entre
un borde real y un borde falso (esta sería una función de los centros superiores
del sistema visual). Por tanto, la nueva teoría impone pequeñas extensiones de
la inhibición a bajas intensidades para no cometer muchos errores con los objetos
reales. O sea, la teoría propone que la retina utiliza un principio de mínimo
compromiso. Por contra, las otras teorías analizadas, exceptuando la teoría de
m:íxima curtosis, se comprometen totalmente con la asunción de que las imágenes
naturales tienen tn power spectrum muy particular. Como vimos, aunque esta
asunción es aproximadamente válida, falla en muchas imágenes.

En cuanto al principio de acción de la inhibición lateral, la nueva teoría com-
parte la idea principal de la teoría de la codificación predictiva: comprimir el ran-
go de intensidades luminosas para caber en el rango de respuestas de las células
bipolares. Pero a diferencia de la codificación predictiva, la nueva teoría propone
que la inhibición lateral actúa a través de una división (control de ganancia) y no
a través de una sustracción. Esto permite a la nueva teoría mantener informa-
ción sobre la intensidad absoluta de la luz y permite una compresión del rango de
intensidades muy fuerte (la entrada de la célula bipolar sube como una potencia
menor que uno de la intensidad). Una acción cooperativa de las moléculas del
transmisor inhibidor (n en la ecuación 5.7) podría acentuar esta compresión aún
más (explicado en la ecuación 5.11).

La teoría tiene tres parámetros libres: B (el peso del error cuántico debido a
la absorción de los fotones relativo al peso del error de la aspereza local) , Kn (el
principal parámetro que controla la intensidad crítica de las figuras 5.4, 5.5 y 5.6)
y n (el grado de cooperación de las moléculas del transmisor inhibidor).

El parámetro B es el principal porque afecta tanto a la extensión de la inhibi-
ción como a su amplitud. Los aumentos de B causaron un aumento de la extensión
(explicado por la ecuación 5.32), una reducción de la intensidad en la que ocurre
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la extensión m¡íxima (explicado en la ecuación 5.33), y una reducción de la am-
plitud del filtro (explicado por la ecuación 5.12 cuando aumenta el diámetro). La
figura 5.7 también ayuda a entender algunos de estos efectos. Un aumento de B es
equivalente a multiplicar la curva del ruido cuántico por una constante mayor que
1. Como resultado, este ruido se hace más prominente, forzando una integración
espacial más ancha para eliminarlo. Eso explica el aumento del diámetro de la
inhibición y como resultado la disminución de su amplitud.

El modo de acción del parámetro Kn puede entenderse cuando consideramos
la ecuación 5.L7. Cuanto más alto Kn, se requiere menos intensidad para que
Knv'n+t alcance a V'. Por tanto, el aumento de Kn reduce la intensidad crítica.
Por debajo de esta intensidad, Kn es irrelevante (KnV'"+t KV'), mientras que
por encima, Ke reduceV' (KnV'n+L - /) y por tanto la amplitud (ecuación 5.12).

El efecto del parámetro n depende si estamos por encima o por debajo de
Ia intensidad crítica. A bajas intensidades, la salida del fotorreceptor (V) es
pequeña, por tanto, la amplitud cae a medida que n sube (altas potencias de
números pequeños son números aún más pequeños). A altas intensidades, ocurre
el efecto contrario.
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¿Qué es ver? Para los animales es extraer del entorno luminoso o electro-
magnético información útil para su supervivencia. En visión artificial, es ampliar
nuestra capacidad para obtener información útil que no podemos obtener con
nuestros propios ojosr u obtener el mismo tipo de información útil a que normal-
mente podemos acceder con nuestra visión, para realizar de forma automática
funciones similares a las que realizan los seres humanos. Por tanto, una de las
claves para entender la visión es entender lo que es "información útil". Esta pue-
de ser algo tan complejo como el reconocimiento de una persona o una escena, o
algo tan simple como una discriminación de colores o la dirección del movimiento
de un objeto.

Pero independientemente del objetivo que se persiga, sobrevivir en un entorno
hostil o automatizar una función visual, la extracción de la información útil tendrá
que tener un carácter estadístico. Una de las razones es que la información
electromagnética es transportada por fotones y sus interacciones con la materia
obedece las reglas probabilísticas de la Física Cuántica. Por tanto, ningún sistema
de visión puede tener una certidumbre absoluta de la información que llega a sus
sensores, sino que obligatoriamente tendrá que hacer una inferencia estadística.

Oftarazón para pensar que la información visual es estadística, es que debido
a las limitaciones de hardware, es imposible para un animal o un sistema artificial
extraer toda Ia información existente. Por ejemplo, para obtener información del
color, sería ideal saber la longitud de onda de cada fotón que llega a los sensores.
Esto es imposible porque requeriría un número infinito de fotodetectores. Por tan-
to, lo mejor que el sistema puede hacer es muestrear Ia imagen estadísticamente
(en este ejemplo, con un número limitado de fotorreceptores) y hacer inferencias
sobre Ia población (en este ejemplo, de colores) a través de muestras. Lo que

lPor ejemplo, obtener la posición 3-D de derrames cerebrales en la corteza huma¡ra viva a
través de imágenes de resonancia nuclear magnética u obtener el espectro electromagnético de
galaxias dista¡rtes para determina¡ sus edades.
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vemos es un ejemplo de cómo una capacidad limitada de procesamiento de infor-
mación (un limitado número de células) impone un tipo de computación. Otras
limitaciones de hardware (por ejemplo, ruido, rango dinámico limitado y lenti-
tud) fuerzan que las computaciones posibles no sean arbitrarias sino limitadas a
ciertas estructuras computacionales.

¿Qué se necesita para hacer una inferencia estadística de Ia imagen? Lo más
común en el mundo de la estadística es asumir alguna estructura en la población.
Por ejemplo, a menudo asumimos que la población es gaussi,ana para aplicar los
poderosos t-test, ANOVA, y otros. De manera similar, un sistema visual puede
asumir regularidades en una escena. Tales regularidades que Gibson llamó orden
óptico ambiental (Gibson, 1979,1996) se imponen porque el mundo se organiza
en objetos. Así, si un punto en la imagen tiene alta luminosidad, hay una alta
probabilidad que sus puntos vecinos también tengan alta luminosidad, porque
todos estos puntos podrían estar contenidos en un objeto de alta luminosidad.
La palabra clave aquí es "probabilidad". Los modelos que usa el cerebro para
interpretar el mundo visual tienen que ser probabilísticos, no determinísticos.

Por tanto, hemos visto que cualquier sistema visual tendrá que tener un gran
número de buenos modelos estadísticos de su mundo visual y tendrá que realizar
sus inferencias bajo sus limitaciones de hard,ware.

La retina, como el punto de entrada de los sistemas visuales biológicos, es un
excelente sistema donde estudiar las elecciones de los modelos estadísticos que han
sido ganadores en millones de años de evolución. El papel de la retina es captar
y procesar información visual de tal manera que los centro visuales superiores
reciban de ella la mayor cantidad de información estadística útil posible. Esta
cantidad de información estará limitada por restricciones neurales en la retina y
por la capacidad de procesamiento de estos centros cerebrales.

En esta memoria de investigación, analizamos algunas de las principales es-
tadísticas que la retina podría asumir. Para este fin, medimos estas estadísticas
directamente de las imágenes naturales. Además de estas estadísticas, tomamos
en cuenta las limitaciones neurales de la retina para poder entender un poco más
como se comunica con el resto del cerebro. Pero nos concentramos en la pri-
mera capa sináptica de la retina, la capa plexiforme externa, para simplificar el
problema.

Algunas de las propiedades estadísticas de las imágenes naturales

Se han analizado algunas propiedades estadísticas de las imágenes naturales.
Nos concentramos en propiedades utilizadas en las teorías propuestas en la lite-
ratura para explicar la función de la inhibición lateral. La principal propiedad
estadística en estas teorías es eI power spectrum. Nuestra intuición era que la
forma del power spectrum en las imágenes subacuáticas iba a ser muy diferente
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del de las imágenes aéreas por el esparcimiento de la luz en el agua, pero re-
sultó ser el mismo. Esto nos indica que no es el contraste o el esparcimiento
de Ia luz en agua y aire lo que afecta al power spectrum sino los objetos de la
imagen. Por tanto, estos objetos parecen seguir distribuciones de tamaños muy
parecidas tanto en el agua como en el aire. No obstante, donde si que encontra-
mos pequeñas diferencias fue en el contraste de las imágenes en agua y aire, ya
que el agua y el aire son dos medios de propagación de Ia luz diferentes. Otro
parámetro estadístico que fue analizado fue la isotropía en las imágenes, mejor
dicho, buscamos alguna anisotropía. Aunque Ia intuición sólo nos hacía ver fuen-
tes de anisotropía relacionadas a la gravedad de la Tierra, por ejemplo, la línea
del horizonte, pensábamos que estas fuentes podrían causar una gran diferencia
entre aire y agua. No obstante, aunque encontramos una anisotropía significativa
en las imágenes, no existió una orientación preferente grande ni para aire ni para
agua y el grado de anisotropía fue extremadamente pequeño. Esto probablemente
ocurre porque aunque hay cierta tendencia a la verticalidad (troncos de árboles)
y horizontalidad (la línea del horizonte), en el power spectrum se representan
fuertemente otras orientaciones (rocas, hojas, olas, etc.)

Teorías para la inhibición lateral en la literatura

Todo este análisis de las imágenes naturales fue aplicado al análisis de las
teorías que existían en Ia literatura acerca de la función de la inhibición lateral
en la retina. Utilizamos los contrastes, pendientes log-log del power spectrum y
al relativa isotropía de las imágenes para verificar las teorías.

Cada una de las teorías falló, y podemos explicar el fallo. En tres de ellas
(teoría de Ia codificación predictiva, teoría de la máxima decorrelación y teoría
de la máxima razón señal/ruido) el problema básico se debe a que utilizan el
power spectrum (o su transformada de Fourier, Ia autocorrelación) para estimar
un filtro estadísticamente óptimo de manera lineal. Un problema es que como
vimos, el power spectrum no es una medida estadística ideal ya que tiene una
variabilidad muy grande en las imágenes naturales. Por tanto, el resultado de las
teorías no puede aplicarse bien a las imágenes naturales. Aún más grave, es que
el power spectrum toma en cuenta los tamaños de los objetos sólo indirectamente
(Apéndice A) y los métodos basados en esta medida no penalizan los cruces de
bordes de los objetos por la inhibición lateral. Como consecuencia, las tres teorías
presentan extensiones de la inhibición lateral muy grandes, haciendo notar que
a baja luz lo mejor es comunicar las respuestas de fotorreceptores muy alejados.
Estas extensiones ocurren por la necesidad de promediar espacialmente para eli-
minar el ruido. Pero esto no es lo que hace la extensión de la inhibición lateral en
la retina. A bajas intensidades, esta extensión es muy angosta (Dowling, L987;
Mangel y Dowling, 1985; Xin eú a1.,7994; Jamieson et a1.,1994). Tal vez lo que
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se intenta evitar es lo siguiente: A muy baja luz promediar a mucha distancia es
equivalente a tener una probabilidad muy alta de estar mezclando o bien señal
muy ruidosa o bien señal proveniente de zonas de la imagen muy diferentes. Esta
es la esencia de la teoría de la mínima asperezalocal propuesta por nosotros, y
que será discutida con más detalle más abajo.

El problema con la última teoría (teoría de la máxima curtosis) propuesta
en la literatura es todavía más grave y aunque hemos obtenido con esta teoría
resultados muy interesantes, tampoco funciona. En esta teoría se han presen-
tado discontinuidades en la extensión de la inhibición lateral que no ocurren en
Biología. A muy bajas luces no hay inhibición lateral, y cuando esta aparece a in-
tensidades más altas, pero aún bajas, tiene una enorme extensión. Este resultado
nos lleva a un punto contradictorio aparente sobre la relación entre la inhibición
lateral y la cantidad de información transmitida. Esta teoría, al maximizar la
curtosis está reduciendo la cantidad de canales de información necesarios para
transmitir la señal de Ia retina a las etapas superiores del camino visual. Vimos
que la distribución de puntos con mayor curtosis es la que tiene un único punto
diferente y todos los demás iguales (apartado 4.4.4). Si estamos en una situación
de muy baja luz, ya nos encontramos en una situación muy parecida a ésta de
m¡íxima curtosis, o sea, tenemos unos pocos fotorreceptores que absorbieron un
fotón y el resto nada. Entonces: ¿porqué hay que promediar la señal con foto-
rreceptores vecinos? puesto que esto lo que hace es hacer más parecidos a los
fotorreceptores entre sí. La respuesta a esta pregunta es probablemente uno de
los motivos por los que tenemos discontinuidades en la extensión de la inhibición
lateral cuando la intensidad de luz cambia. Estos saltos están asociados a cada
imagen y los objetos que en ella aparecen ya que los saltos ocurren en diferentes
niveles de iluminación para distintas imágenes.

¿Qué ocuriría si las teorías existentes en la literatura fueran comectas?

Aunque las teorías sobre la inhibición lateral en la literatura no son aplicables
a la Biología, tienen mucho mérito desde el punto de vista del procesamiento de
la información visual. Por tanto, juzgamos necesario discutir sus interpretaciones
más a fondo.

Si la teoría de la codificación predictiva fuera correcta, la segunda meseta de
Ios campos receptivos de peces y animales acuáticos ocurriría a iluminaciones más
altas que en los animales de tierra o voladores, porque los contrastes en agua son
más bajos. Por la misma razón, esta teoría predice que los campos receptivos de
animales acuáticos son más grandes que los de los aéreos. Esta predicción se apli-
ca también a las teorías que maximizan la decorrelación y la razón señal/ruido.
Cuanto más alto el contraste, más estrechos los campos receptivos de la inhi-
bición lateral, probablemente porque en este caso, la señal es menos sensible al
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ruido y hay que promediar menos espacialmente. Pero en la teoría de la máxima
decorrelación hay una inconsistencia aparente en el caso de un contraste bajo y
baja luz ya que todos los puntos muestreados por el mosaico de los fotorrecep
tores estarían prácticamente decorrelados, por lo que no habría que modificar la
imagen sino aceptarla tal y como se captura. En estos casos, no sabemos lo que
se está decorrelando.

Los efectos de los parámetros m para la teoría de la codificación predictiva y

B de la teoría de la máxima decorrelación tienen idéntica explicación. A medida
que el ruido en el fotorreceptor es mayor (o sea, estos parámetros aumentan)
hay que hacer el filtro más ancho, una vez más, para disminuir el ruido a través
de promediado espacial, Esta predicción se podría estudiar comparando retinas
con fotorreceptores con distintas tendencias a ser ruidosos. Por ejemplo, los
fotorreceptores de anfibios son lentos (Baylor et aI., 1979), probablemente por
su baja temperatura, pero en cambio, son relativamente poco ruidosos por su
ancha integración temporal. En contrapartida, los fotorreceptores de los monos
son rápidos, pero más ruidosos (Schnapf. et a|.,1990).

El parámetro p causa el mismo efecto en tres teorías: (teoría de la codificación
predictiva, teoría de la maximización de la decorrelación, teoría de la maximiza-
ción de la razón señal/ruido). El aumentar p tiende a aumentar la extensión
de la inhibición lateral. Por tanto, aunque pudiéramos encontrar ambientes con
imágenes naturales con pouer spectra con pendientes log-log muy diferentes, estas
tres teorías darían los mismos resultados cualitativos para esta extensión.

En la teoría de Ia máxima curtosis, de nuevo, el filtrado del ruido tiene el
efecto de ensancharse a bajas luces para poder obtener su objetivo (en este caso,
maximizar curtosis a través de la disminución de la varianza).

LJna nueva teoría para la inhibición lateral

Como las teorías en la literatura no son compatibles con Ia Biología, hemos
buscado una teoría alternativa. Esta teoría se basa en la aspereza local de las
imágenes y se fundamenta en la distribución del tamaño de los objetos para adap-
tar la inhibición lateral a diferentes niveles de iluminación. A diferencia de las
anteriores teorías, esta teoría muestra el comportamiento cualitativo con cambios
de la intensidad de luz observado en la Biología. A baja iluminación, la extensión
de la inhibición es reducida, aumentando a iluminaciones intermedias, para final-
mente volver a caer a altas iluminaciones. En esta teoría interviene, además del
término que mide la aspereza local, un término que es más significativo cuando
estamos a baja luz, el término derivado de la naturaleza cuántica del proceso
de absorción de la luz. A muy baja luz, la retina no es capaz de "saber" si un
gradiente en la señal que se transmite por los fotorreceptores proviene de objetos
reales o es ruido, por lo que lo más óptimo es tener una extensión de la inhibición
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lateral pequeña para no mezclar las señales de posibles objetos diferentes. A altas
intensidades, el ruido deja de ser importante y el término que se hace significativo
es el de la aspereza local, que penaliza el tamaño de Ia inhibición lateral para que
no se crucen fronteras (bordes) entre objetos. Las únicas intensidades para las
que la extensión de la inhibición es ancha son las intensidades intermedias, donde
más vale la pena eliminar el ruido a través de promediado espacial que crrzar
bordes entre objetos. El aspecto interesante de esta teoría es que funciona con
imágenes reales (la teoría de máxima curtosis fue probada con imágenes reales,
pero no funciona desde el punto de vista de la Biología) y que funciona porque se
tiene en cuenta lo que es fundamental en las imágenes: los objetos y su tamaño.

El trabajo que queda por hacer con esta teoría es enorme. Uno de los tra-
bajos más interesantes es realizar un modelo biofísico de esta teoría para poder
desarrollar una hipótesis sobre el lugar donde se podría articular nuestra teoría
en la retina (este tema se discute con más detalles abajo). Nuestra teoría sería el
resultado de una estadística del entorno que se mediría "lentamente", en cuestión
de segundos o hasta minutos, ya que computacionalmente no tendría sentido que
los campos receptivos se modificasen a la velocidad con la que pueden cambiar las
imágenes que ve un animal. Esto es porque, para obtener un buen muestreo del
entorno visual, se deberían usar muchas imágenes, no sólamente una. Otro tema
importante es verificar la relación que existe entre la extensión de la inhibición
lateral producida por una imagen y la distribución del tamaño de los objetos que
existen en la misma. Una posibilidad para este estudio sería aplicar filtros de
análisis artificial de imagen para determinar esta distribución. Esperamos que el
tamaño de los objetos cambie mucho de un habitat a otro, incluso de imagen a
imagen dentro del mismo habitat. Por esta última razón, sería interesante hacer
un estudio comparativo de los campos receptivos de animales con habitats muy
diferentes y adaptados a distintos medios (agua, aire, ...)

¿Es plausible neurobiológicamente la teoría de la mínima aspereza lo-
cal?

Como vimos, no hay problema en implementar la nueva teoría en un compu-
tador. Pero, ¿cómo puede implementarla la retina? Esto podría implicar que la
retina tiene que calcular gradientes e integrales como en la ecuación 5.1. Pero tal
vez, peor aún que estos cálculos, es que hemos utilizado en la teoría una retroa-
limentación divisiva entre la célula horizontal y el fotorreceptor. El problema no
es tener que fabricar una división, que es común en neurobiología (Grzywacz et
a\.,1995; Grzywacz y Koch, 1987; Torre y Poggio, 1978) como consecuencia de la
Ley de Ohm en Ia conductividad de membranas neurales. El problema es que la
división afecta a la salida del fotorreceptor de forma no lineal. Por tanto, podría
pensarse que el mecanismo biofísico que controla los cambios en la forma del filtro
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no tiene acceso a la iluminación de los fotorreceptores. Pero afortunadamente,
como demostraremos ahora, la salida de los fotorreceptores sigue conteniendo
información sobre la iluminación.

Es muy razonable asumir que a cada momento la retina "sabe" qué filtro de
inhibición lateral está aplicando, porque a fin de cuentas, ella es quien está imple-
mentando la teoría. Digamos que este filtro es h(fl- Por tanto, la conductancia
inhibidora en la ecuación 5.6 es la convolución:

g¿(ü : V (f) * h(ü : I,"runoariv 1r1¡n1r- - ri) (6.1)

(6.4)

(6.5)

porque como asumimos en el apartado 5.2, el filtro integra la salida de los foto-
rreceptores de forma lineal. En otras palabras, las salidas de los fotorreceptores
son:

v (ú : r(n
(6.2)

s, +v(ü * h(Ó
De lo que se sigue que las salidas de lo fotorreceptores contienen toda la informa-
ción sobre la iluminación que llega a la retina, porque:

I ( ü  : v (n ' ( g ,  +v ( f l  *  h ( f l ) (6.3)

Pero no sería eficiente que la retina utilizara la ecuación 6.3 directamente
porque las señales generadas serían proporcionales a la intensidad de la luz y por
tanto tendrían un rango más largo que las interneuronas (por ejemplo, las células
bipolares). Afortunadamente, la retina no tendría que calcular I, sino su gradiente
relativo (Y)' y su error relativo (ecuación 5.4). El cuadrado u" (Y)' puede ser
calculado por dependencias de voltaje o sinápticas estándares en neurobiología
(Hodgkin y Huxle¡ 1952; Dodge y Rahamimoff, 1967). El gradiente relativo
también puede ser computado si se nota que:

: (ylo¡I)z

Usando la ecuación 6.3 obtenemos:

2(Y):  (y logV t l tog(g,+V *h))2

Esta ecuación no involucra a I directamente, pero sólamente interviene V,
evitando el problema del rango de intensidades. La única pregunta que queda es

¿cómo computar elylog necesario para la ecuación 6.5? La computación de Vlog
es muy común en visión, recibiendo el nombre de la Ley de Weber (Wandell, 1995).
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Esta ley se puede implementar a través de un mecanismo de negati,ue feedfoward
completamente plausible en neuronas (Grzywacz y Hillman, 1988).

Por tanto, la retina puede computar el error de la aspereza local directamente
de la salida de los fotorreceptores a pesar de sus no linealidades y evitando el
problema del rango de intensidades.

Demostramos ahora que el error cuántico de la absorción de fotones puede ser
estimado aproximadamente de Ia salida de los fotorreceptores. Una vez más, no
sería eficiente que la retina usase la ecuación 6.3 directamente para estimar este
error por el problema del rango de intensidades. Pero no se necesita la intensidad
I sino su error relativo.

La principal aproximación en nuestra demostración es que /(r) : (1),- *
e t ( ) yV(ü :  (V ) , -+ r " (ó  donde  e t  K .  ( I ) , - ,  ev  <  (V ) , , v  $ l r  y  (V ) , - son
los promedios de la intensidad y salida del fotorreceptor respectivamente. Esta
asunción es equivalente a asumir que los contrastes son pequeños (apartado 3) y
que la intensidad media es relativamente alta, de forma que el ruido relativo es
pequeño. (Después analizaremos el caso de intensidades medias bajas). En este
caso, de la ecuación 6.2 tenemos:

(vlr+ tr(ü :
(I),r+ et(ó

Usando los primeros términos de la expansión de Taylor:

(v),': (t)='., 
u

s, + (v)th

donde ñ es la integral de h(fl y

g, + ((v)r+ ev(Ó) * h(Ú

(Il,ev(ó * h(n
s, + (V\th (s, + (V);h)z

;+;ñG'(Ó 
- (vl ¡ev(Ó * n(Ó)

er(ü :

(6.6)

(6.7)

(6.8)

Entonces:

e t(ó : ev(ü(g, + (V>th) + (Vlrev(ó * h(ú (6.e)

Como el error relativo usa la raíz del promedio del cuadrado de 6¡ tenemos:

et(ú

Error(I) : (((," (óG, + V),h) + (V),ev (ú * h(ó)') r)'/ ' (6.10)
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Finalmente, como estamos a altas intensidades, podemos asumir (V)rh ) g" (ver
aproximación para ecuación 5.11) dando:

n Error( I )  , , ,€v(ü ,  , r (ó  .o': (I)¡ 
:  \ \ \  1Y),- 

- 
W 

* h(ó

h )'lr)'tt (6 .11 )

Si el filtro h fuera muy angosto, entonces hlh sería aproximadamente la fun-
ción ó de Dirac y Error(I) I Q, 

- ZError(V) I V),-. Si el filtro fuera muy ancho,
entonces el efecto de su convolución sería hacer (evlT)) ', (hlil) = 0 porque
(rr lr:0. En este caso, Error(I) l(/)r:  Error(V)l(I /)"-. En otras palabras, si
la retina estimara el error relativo debido a la absorción de fotones directamente
de la salida del fotorreceptor, su error máximo sería sólo de un factor de aproxi-
madamente 2 y ocurriría a intensidades extremadamente altas donde el filtro es
muy angosto. A intensidades más bajas el error disminuiría.

A intensidades tan bajas de forma eue g¿ K g, (ver aproximación para la
ecuación 5.10), no habría error porque aunque no asumiéramos et K (Il, V
€v K (I/),.-, tendríamos desde la ecuación 6.6,

<v)' :Y (6 .12)

(6.13)e v ( ü :
t , (ü

o sea,
9,

er(Ú e, (ü
(vlr (/)' (6.14)

Por tanto, si la retina usara la aproximación 6.11 (para intensidades altas)
o 6.14(para intensidades bajas), todo lo que tendría que hacer sería computar
promedio y varianzas, Io que es plausible desde el punto de vista neural.

En resumen, hemos demostrado que Ia retina podría aproximar de manera
razonable todas las computaciones necesarias para la teoría de Ia mínima aspereza
local.

Posibles lugares donde podría realizarse la computación de la teoría
de la mínima aspereza local.

La teoría explica las modulaciones del efecto de las células horizontales en los
fotorreceptores. Hay tres mecanismos conocidos que podrían participar de esta
modulación.
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Uno de estos mecanismos es la variación de las gap junctions entre células ho-
rizontales (Dowling, L987; Mangel y Dowling, 1985) (Figura 1.9). Esta variación
parece ser controlada por el neurotransmisor denominado dopamina (Dowling,
1987; Lasater y Dowling, 1985). La dopamina llega a las células o por difusión
desde la capa plexiforme interna (Hare y Owen, 1995) o a través de las células
interplexiformes (Dowling, 1987). En ambos casos, una célula amacrina participa
del control del nivel de dopamina (Dowling y Ehinger, 1978). Por tanto, el lugar
ideal donde computar los errores de aspereza local y de absorción cuántica es la
capa plexiforme interna donde las células amacrinas hacen sus sinapsis. Los tipos
de operaciones matemáticas que esta capa debería aproximar serían cuadrados,
Vlog, convoluciones e integrales. Esto requiere ciertos tipos específicos de sinap-
sis y canales iónicos, mensajeros internos, gap juncti,ons y árboles dendríticos,
que abundan en la capa plexiforme interna.

Otro de los mecanismos que posiblemente contribuye al cambio del efecto
de las células horizontales son conductancias dependientes de voltajes en estas
células (Winslow y Knapp, 1991). En ese caso, el control de esta conductancia no
sería mediado desde Ia capa plexiforme interna sino directamente de los fotorre-
ceptores. A medida que la luz aumenta, las células horizontales se hiperpolarizan,
cambiando estas conductancias. Cuando las conductancias suben, las membra-
nas de las células dejan escapar más corriente, dificultando la propagación de la
corriente de célula a célula, y por tanto, estrechando el campo receptivo de Ia
célula horizontal (Winslow y Knapp, 1991). Como resultado, la extensión de Ia
inhibición lateral varía a causa de estas conductancias. Lo interesante es que,
como hay muchos tipos de conductancias en cada célula, podrían contribuir a
un comportamiento complejo como es la subida y bajada que se observa en la
extensión de Ia inhibición lateral con la intensidad.

El último mecanismo que mencionamos aquí para Ia modulación de la inhi-
bición lateral es una especialización de los peces teleósteos. Para estos animales,
a medida que la luz aumenta, las células horizontales mandan procesos pareci-
dos a dedos al interior del pedículo de los conos. Estos procesos, que se llaman
espínulas (Wagner, 1980; De Juan et a1.,1991; De Juan et al.,Ig96), aumentan Ia
superficie de contacto entre las células implicadas, pudiendo aumentar la fuerza
de retroalimentación en la capa plexiforme externa (Figura 1.a). Lo que es inte-
resante es que el control de las espínulas aparenta ser extra-retiniano, a través de
fibras eferentes (De Juan et aI., 1996). Es posible que sea necesaria una estruc-
tura extra-retiniana para implementar algunas computaciones de la nueva teoría.
En particular, estamos pensando que el promediado y la varianza requieren un
cálculo sobre toda la retina, y por tanto, requieren integración a distancias más
grandes que cualquiera de los procesos neurales retinianos.
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Conclusiones

1 .

2.

El contraste de imágenes aéreas es un poco miís alto que el contraste de
imágenes subacuáticas, pero no se han apreciado diferencias en las pen-
dientes log-log del power spectrum. Estas pendientes del power spectrum
están alrededor de -2, aunque su distribución tiene mucha varianza e indi-
vidualmente la gran mayoría de pendientes es de manera estadísticamente
significativa diferente de -2. Existen anisotropías en los power spectra de las
imágenes naturales, pero son extremadamente pequeñas y se pueden dar en
cualquier dirección.

Basado en los datos obtenidos para las imágenes naturales, las teorías pro-
puestas en la literatura para explicar la inhibición lateral a través de prin-
cipios relacionados con la teoría de información no predicen los datos ob-
tenidos en la Biología. Estas teorías usan los principios de codificación
predictiva (Srinivasan et a1.,1982), máxima decorrelación (Atick y Redlich,
L992), máxima curtosis (Field, 1994) y máxima razón señal/ruido (McCart-
hy y Owen, 1997). Todas ellas predicen que la extensión de la inhibición
lateral cae a medida que la intensidad de la luz aumenta, pero los datos
para las células horizontales en la retina muestran un aumento de la exten-
sión a intensidades bajas y una caída a intensidades altas (Xin eú a1.,1994;
Jamieson et a\.,1994).

En contrapartida, nuestra nueva teoría basada en Ia minimización de la as-
pereza local predice cualitativamente los datos biológicos sobre la extensión
de la inhibición lateral. En base a este hecho, postulamos que esta exten-
sión se adapta para atravesar el menor número de bordes entre objetos y
minimizar el ruido cuántico debido a la absorción de fotones en los fotorre-
ceptores. La función de Ia inhibición lateral podría ser la de comprimir el
rango dinámico de la salida de los fotorreceptores de manera optimal.

3.

t07
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Apéndice A

La autocorrelación, por tanto, el power spectrum, no mide directamen-
te la distribución de los tamaños de los objetos.

Una de las grandes diferencias entre nuestra teoría de la mínima aspereza local
y tres de las teorías en la literatura, es que éstas se basan en Ia autocorrelación (o
power spectrum), mientras que nosotros medimos directamente los tamaños de los
objetos a través de sus bordes. Como la autocorrelación mide la probabilidad que
dos puntos tengan la misma intensidad, esta función se relaciona con el tamaño
de los objetos. Pero como demostramos ahora con un ejemplo lD, esta relación
está fuertemente contaminada por las reflectancias de los objetos.

Supongamos una imagen en la que todos los objetos tengan el mismo tamaño
(T) V no se solapen y que sus intensidades sean aleatorias, obtenidas de una
misma distribución homogénea, e independientes.

La autocorrelaciónl es:

R(Lr) : ( ( ¡ ( " )  - ( / ) " )  - ( I ( *+a , r )  - ( / ) , ) ) "
o2

( I (r) I (r+ar))"  -a)?
(A1)

02

donde a2 es la varianza y 0" indica el promedio sobre toda la imagen.
Si Az : 0, entonces: l?(0) : trEÉ: 1, es decir, la correlación de una

variable aleatoria consigo misma es siempre 1. Si Ar f 0, entonces hay dos tipos

lEsta definición es diferente de la definición en la ecuación 4.3 en dos sentidos: Primero,
el promediado aquí es sobre posiciones, mientras que allá es sobre imágenes. Esto es posible
porque consideramos que las estadísticas de las imágenes tienen inva¡ianza traslacional (o sea,
son ergódicas, Hamilton (1994), ver discusión antes de la ecuaciín 4.4), por tanto el promedio
sobre una imagen suficientemente grande es lo mismo que el promedio sobre el conjunto de
imágenes. Segundo, aquí, pero no allá, sustraemos la intensidad media y dividimos por la
varianza. El único efecto de estas operaciones es normalizar la autocorrelación, de forma que
su rango aquí está comprendido entre -1 y 1. Esto no cambia ninguna de nuestras conclusiones
anteriores, pero simplifica la matemática en este apéndice.
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de productos en laecuación A1. El caso en el que I(r): I(r+ Ar), que ocurre
cuando estamos dentro de un objeto, y el caso en el que l(") # I(r+ Ar). El
caso /(a) : I(r J- A") ocurre en una fracción ff ae los casos y la desigualdad
en una fracción f . Tenemos que calcular (I@):¡1r*A"))". Podemos dividir el
promedio en los casos de igualdad y los casos de desigualdad, con sus respectivos
pesos. Para los casos de igualdad (/(r) .I(n + A"))" : (12),. Por tanto, su
contribución a ft(Ar) será de ff\tz¡". Para los casos de desigualdad, /(r)
y I(r +Ar) son dos variables aleatorias independientes extraídas de la misma
distribución. Por tanto, su contribución a R(a,r) será de Fg),(l>,: "É(l>?.

Entonces:

n(ar) : (ry)u'z\,+ +(r'z>.- Q>? _
02

ff^et: T - A , r
T

Es decir, la autocorrelación en función de A¿ es una recta con pendiente
negativa que cruza el eje x exactamente en T. Sabemos que la distribución de
los tamaños de los objetos en esta imagen es una función d de Dirac centrada
en T, por lo que podemos asegurar que la autocorrelación falla en estimar el
tamaño de los objetos directamente. No obstante, la intersección con el eje x da
el tamaño de los objetos. Es curioso observar que si l?(Ar) fuera una distribución
de probabilidad, la probabilidad de un tamaño T de objeto sería de 0, cuando
todos los objetos son precisamente de este tamaño.

Teorias para la inhibicion lateral en la retina basadas en autocorrelacion, curtosis... Rosario Balboa Carratalá.

Tesis doctoral de la Universidad de Alicante. Tesi doctoral de la Universitat d'Alacant. 1997



Apéndice B

Direcciones electrónicas de las imágenes utilizadas.

Imágenes acuáticas

k1 :  h t tp  :  /  / ' , t ' tu .  ece.uc.  edu/- jpenix / f  ish/ texas.  c ich l id .  g i f

120: ft"p: / /percula. asc . uci . edu/reefkeepers/daveo/acropora-braach. gif

i2L : f tp : /  /percula. asc. uci .  edu/reefkeepers/daveo/angel . gif

i22: f tp: /  /percula. asc . uci .  edu/reefkeepers/daveo/danaged-brain. gif

i23: ftp: / /percu1a. asc . uci . edu/reefkeepers/daveo/fuzzy-finger. gif

124: ftp: /  /percula. asc . uci .  edu/reefkeepers/daveo/sea-isIarrd. gif

i25 : ftp : / / percula. asc . uc i . edu/reef keepers/daveo/sea-s cape . gif

i32: http : / lwww. echo. con/-queue/inages/uw1 . jpg

i33 : http: /  /www.echo. con/-queue/inages /uu2. jpg

í34: http : /  /wtw. echo. com/-queue/images/uw3. jpg

i62: http: / /dorctny. as . arizona. edu:8008/uw-photo/ke1p-synnetry.jpg

i68 : http: / / dorothy. as . arizona. edu:8008/uw-photo/QA-and-BC . gif

i69 : http: / /dorothy. as . arizona. edu: 8008/ur¡-photo/SQUIRREL. gif

iB3 : http : / ldorothy. as. arizona. edu: 8008/uw-photo/plun2. jpg

i84: http: /  /dorothy. as . arizona. edu:8008/uw-photo/cora11a. jpg

i101 : http : / / dorothy. as . arizona. edu : 8008/ur"r-photo/ssharpa2 . jpg

1 1 1
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íI02 : http : / / dorothy. as . arizona. edu : 8008/uw-photo/ssharpal . jpg

i 103 : http : /  /  diver. ocean . washington . edu/pics/cri ter/f  ingcod. jpg

i110 : http: /  /aiver. ocean.washington.edu/pics/ críter/
dungeness-crab. jpg

íI28 : http : / /www. physics . helsinki . f i/whale / images/whabab. gif

i131 : http : /  /  agate. lut. ac.uk/departments/el l
research/bioacoustics/dolphins/pi ctures/dolphin . j pg

fmágenes aéreas

a2: http : /  /www.netpets . con/gallery/pvasptrs . jpg

a3 : http : /  /wwu.netpets. con/gallery/pvdafls. jpg

aT : http : / /utwut. netpets . com/gallery/pvohsn1O . jpg

a12 : http : / /www. netpets . com/gal}ery/pvwhalel . jpg

a24 : http : /  /www. amerisites. comlpreservl .html/wld-I2. jpg

a26 : http : /  /www. anerisites. com/preservl .html/wld-15. jpg

a27 : bttp : / /www. anerisites. con/preservl .htnl/w1d-16. jpg

a31 :  h t tp :  /  /www. amer is i tes.  com/preserv l .h tml /w1d-2O. jpg

a32 : http : /  /www. amerisites. con/preserv3.htnl/wld-2I. jpg

a44: http: / /Lcweb2.loc.gov/cgi-bin, Moreno Va1ley, Ner¡ Mexico

a46: http: / / Icweb2.loc.gov/cgi-bin, Moreno Valley, New Mexico

a47 : http : / /Icweb2. loc. gov/cgi-bin,
Sangre de Cristo Mountain, Ner"r Mexico

a49 : http: /  / Icweb2. Ioc.gov/cgi-bin,
Sangre de Cristo Mountain, New Mexico

a50: http : /  / Icweb2.loc.gov/cgi-bin, Colorado
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a52: http: /  /Tcweb2.loc.gov/cgi-bin, Grand Canyon

a53: http: /  l Icweb2.loc.gov/cgi-bin, Rio Grande

a54:  ht tp :  /  / Icweb2. loc.gov/cg i -b in ,  Trees

a56 : http: /  /Lcweb2.loc.gov/cgi-bin, Vermont

a58: http: /  l Icweb2.loc.gov/cgi-bin, Maryland

a59: http: /  / lcweb2.loc.gov/cgi-bin, New York

a72: http : /  /www. calacademy. org/research/herpetology/
frogs/kfrogs . html

a73: http: / lwuw. calacadeny. orglresearch/herpetology/
frogs/kfrogs . htnl

a79: http: /  / '¿ww. euronet . nl/users/mbleeker/foton-e . ht lm,
l,Iild Teasel

a80 : http : /  /wuw. euronet.nl/users/nbleeker/foton-e.ht1n,
Banksia coccinea

a81 : http : / /t¡ww. euronet . nl/users/mbleeker/f oton-e . htIm,
Zhang Jia Jie en tJestern Hunan

a82 : http : / /www. cnd. org:8o24/scenery/Everest. jpg

a87 : http : / /uwu. cnd. org:8024/Scenery/HGuoShu. jpg

a88: http: /  lwwr¡.cnd. org:8024/ Scenery/HuaShan.jpg

a89 : http: / /rtwu. cnd. org:8024/ Scenery/HuangHel . jpg

a92: http: / /rtuw. cnd. org:8024/ Scenery/JiuZhail . jpg

a95 : http: /  /www. cnd. org:8024/scenery/nature2/1. jpg

a105: http: /  /nuw.euronet.nl lusers/mbleeker/
di ener-e . htnl#diensav

aL07 : http: / lwww. sas . upenn . edu/Africa¡-Studies/tüildlife-GlFS/
menu-tJildl-if e .htnI, Oryx. GIF
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a108: http: / /www. sas . uPenn . edu/Af rican-Studies/I'Iildlif e-GIFS/
menu_lüild1ife . htn1, lrlarthog. GIF

a109 : http : /  /  www. sas . upenn. edu/African-Studies/tJi ld1if e-GIFS/
menu-l ' l i ldl i fe. html, Lion. GIF

a110 : http : / /www. sas .upenn. edu/African-Studies/tlildlife-GlFS/
nenu-tüildlif e . html, Gerinuk. GIF

a1 1 1 : http : / / ¡tww. sas . upenn . edu/Af rica¡_Studies /l'¡ildlif e_GIFS/
menu_l' l i ldl i f  e . htnl, Thompsons'Gazelle . GIF

aLI2: http: / /www. sas . upenn . edu/Africa¡_Studies/tlildlife_GlFS/
menu_l{ildlif e . b.tml, Baboon. GIF

a1 13 : http : / / r¡ww. sas . upenn. edu/Af rican_Studies/1,ti1d1if e_GIFS/
menu_tJi ldl i fe . htnl, Hippos . GIF

alL4: http: / /www. sas . upenn . edu/African_Studies/lrtildlif e_GIFS/
nenu_l'lildlif e . htnl, Vultures . GIF

a1 15 : http : / / nwtt. sas . upenn . edu/Af rican_Studies/tlildlif e_GIFS/
menu_tlildlif e . hturl , Buf f alo . GIF

a1 16 : http : / / wuw. sas . upenn . edu/African-Studies/Ifildlif e-GIFS/
menu_I'Iildlif e . htnl, Graats , Gazelle . GIF

alt7 : http: /  /www. sas . upenn. edu/Af r ican_Studies/! ' l i ldl i f  e_GIFS/
¡nenu_ll i ldl i fe.htn1, Topi. GIF

a1 18 : http : / / wuw. sas . upenn . edu/African_Studies/tlildlif e_GIFS/
nenu_hlildlife.htnl, Hyrax. GfF

a1 19 : http : /  /  w¡tw. sas . upenn. edu/Af r ican_Studies/l ' l i ldl i f  e_GIFS/
menu_tlildlife . htnl, PigmyMongoose . GIF

a120 : http: / /wuw. sas . upenn . edu/African_Studies/tüildlife_GlFS/
nenu-lrlildlif e . htnl, Giraff e. GIF

aL2I : http : / / www. sas . upenn . edu/Af ri can_Studies/l¡ildlif e_GIFS/
menu_tJildlife . htnl , Zebras-Striped . GIF

aL22: http: / /weber - e . washingbon.edu/-victor/inages . htnl,
Ste l ler 's  Jay

aL23: http: /  /weber. e . washington. edu/-victor/ images . htm,
FuInar

aL24: http: / /ueber. e . washingbon. edu/-victor/inages . htm,
Brown Pelican on a pi l ing
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