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Capitulo 1
Introduccién a las neurociencias

Alberto Yorio

1. El papel de las neurociencias dentro del campo
de la psicologia

1.1 Las neurociencias

Las neurociencias forman parte de la psicologia. Esta inclu-
sién se pone en evidencia de varias maneras: algunas corrientes
fundadoras de la psicologia tuvieron un origen comun con las
neurociencias (ver abajo). Ademas, los psicologos han tenido y
tienen en la actualidad un rol relevante en el desarrollo de las
neurociencias, que se manifiesta en la direccion de institutos y
programas de investigaciéon en neurociencias de la mayoria de
los paises. Diversas materias relacionadas con neurociencias se
incluyen en la formacién de grado de los psicologos y son exi-
gidas para su acreditacion por instituciones y asociaciones de
psicologia nacionales e internacionales. Finalmente, algunas dis-
ciplinas, como la neuro-psicologia, constituyen una incumbencia
especial del psicélogo profesional.

Las neurociencias del comportamiento son un conjunto de
disciplinas que comparten un objetivo comun: el estudio de los
mecanismos bioldgicos del comportamiento. La psicologia no
encuentra en las observaciones y enunciados de las neurocien-
cias argumentos reduccionistas, sino instrumentos de teoria e
intervencion.

Algunas de las disciplinas cientificas que conforman las neu-
rociencias informan sobre el caracter inter-disciplinario de las
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mismas: la biologia del comportamiento es la ciencia de las ba-
ses bioldgicas del comportamiento animal y humano. Tradicio-
nalmente se distinguen dos tipos de bases biologicas: las causas
proximas, o mecanismos organicos por los que opera el sistema
nervioso, y las causas tltimas, o variantes (mecanismos adapta-
tivos) por los cuales las funciones organicas que influyen sobre el
comportamiento han sido establecidas por la seleccion natural.

La psicologia comparada y la etologia son ciencias del com-
portamiento animal (el comportamiento humano incluido) en la
perspectiva de la teoria de la evolucion. La psicologia fisiologica o
psico-fisiologia es la ciencia de las correlaciones entre los hechos
psicoldgicos, los fendmenos fisiologicos y de sus posibles deter-
minantes. La neuro-psicologia es el estudio y la practica asisten-
cial de las relaciones anatomo-clinicas entre el cerebro y el com-
portamiento, en especial de las habilidades cognitivas humanas.
La neurologia de la conducta y la psico-fisiopatologia son disci-
plinas dedicadas al estudio y practica asistencial de los trastornos
del comportamiento humano en los cuales existen evidencias de
sus determinantes biologicos, que posibilitan intervenciones ra-
cionales con procedimientos médicos. La psico-farmacologia es
el estudio y practica de las acciones y efectos de las sustancias so-
bre el sistema nervioso y el comportamiento. Las neurociencias
incluyen ademas de las mencionadas, otras disciplinas que se en-
cuentran en el campo de la biologia y que no tratan directamente
sobre temas del comportamiento animal o humano, sino de los
fend6menos neurales propiamente dichos.

1.2 La cuestiéon mente - cerebro

La cuestion de la relacion mente-cerebro, como dos entida-
des distintas (postura conocida como dualismo, tiene sus ori-
genes en la filosofia clasica. En ciencia, se alude al principio de
parsimonia: la preferencia de la explicacion méas simple de los fe-
noémenos naturales, lo que equivale a plantear la cuestion desde
la perspectiva del monismo ontoldgico, que considera a la mente
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y al cerebro como aspectos diferentes de una misma entidad. Si
se consideran los fendmenos mentales como aspectos del com-
portamiento, el monismo metodoldgico considera que el estudio
de los aspectos mentales y cerebrales reconoce de la existencia
de distintos niveles de organizacion, pasibles de ser investigados
con el mismo método cientifico aunque con distintas técnicas de
observacion.

2. Hechos fundamentales de la historia de las
neurociencias y sus relaciones con las grandes
revoluciones cientificas

2.1 Breve historia de las neurociencias

2.1.1 Antecedentes remotos y préximos de las

neurociencias

Desde la antigiiedad existen creencias y sistemas filosoficos
que relacionan el comportamiento y las funciones mentales con
el cerebro, constituyendo estos conocimientos antecedentes que
se remontan a varios siglos antes de nuestra era. Con el desa-
rrollo de la tecnologia, en las edades moderna y contemporénea,
se acumularon datos provenientes de estudios de anatomia y de
fisiologia del sistema nervioso que conformaron los antecedentes
mas cercanos de las neurociencias.

2.1.2 Origenes de la psicologia fisiol6gica

La psicologia cientifica y experimental surge a mediados del
siglo XIX, a partir de dos vertientes. Por un lado la psicologia
identificada o vinculada con la fisiologia (J. Miiller), y por otro
lado la psicologia desprendida de la escuela filosofica empirica
(J. Locke, J. Stuart Mill). Casi la mitad del tratado publicado en
1840 por J. Miiller (Handbook of Human Physiology) desarro-
lla temas propios de la psicologia. En el terreno de la fisiologia
nerviosa, este autor propuso al impulso nervioso como sefial ge-
neral del sistema nervioso, y a las diferentes vias nerviosas como
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conductoras de las energias nerviosas especificas. El tratado
publicado en 1874 por W. Wundt (Foundations of Physiologi-
cal Psychology) abunda en consideraciones sobre las relaciones
entre el sistema nervioso y el comportamiento. W. James, repre-
sentante de la segunda vertiente antes sefialada, dedica una parte
importante de su tratado publicado en 1890 (Principles of Psy-
chology), a las relaciones cerebro-mente. Establece ademas leyes
o generalizaciones empiricas, y relaciones causales entre varia-
bles dependientes e independientes de la biologia y el comporta-
miento. Considerado fundador de la psicologia cientifica, dedica
un estudio especial a las correlaciones entre estados psiquicos y
estados del cerebro.

La vertiente originada de la psicologia fisiologica en Alema-
nia, se fundi6 posteriormente con la vertiente de la psicologia
empirica pragmatica a través del intercambio de investigadores.
En particular, E. Thorndike, en los EE.UU., ha sido considerado
un representante de la reuniéon de las dos tradiciones psicologi-
cas. De la psicologia fisiologica surge una psicologia clinica con
marcada tendencia médica (S. Freud, discipulo de H. von He-
mholtz y de J. M. Charcot). A pesar de los vinculos originales en-
tre psicologia y fisiologia, antes de finalizar el siglo XIX cada una
de las diferentes ramas de la psicologia (experimental, fisiologica
y clinica) tomaron rumbos independientes. Motivos de indole
ideoldgica y técnica influyeron en este giro de la historia de la
psicologia. Con todo, psicélogos eminentes (Lashley, Hebb) con-
tinuaron desde el campo de la psicologia fisiologica efectuando
aportes a la psicologia como ciencia integrativa. Lashley realizo
trabajos acerca de los efectos de cirugia experimental en el siste-
ma nervioso central sobre el aprendizaje animal. Desde media-
dos del siglo XX existe una convergencia creciente entre la psi-
cologia experimental (particularmente, Broadbent, Hillyard) y la
psicologia fisiologica tanto en sus versiones cognitivistas como
conductistas. Este desarrollo se ha acelerado en las altimas déca-
das del siglo XX y en la actualidad.
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2.2 Aportes de otras ciencias al desarrollo de la
psicologia y las neurociencias

Tres grandes movimientos cientificos han sido considerados
revoluciones cientificas por el caracter innovador respecto a los
paradigmas anteriores. Estos movimientos cientificos ejercieron
impacto sobre las ciencias en general, y en neurociencias y psico-
logia en particular, en las cuales se desarrollaron varias nociones
derivadas y areas de aplicacion:

a) Movimiento evolutivo-genético-molecular. Las principa-
les nociones derivadas son las de diferencias entre estados y
procesos, emergentismo, a&ntropo-génesis. Las areas de apli-
cacion son en biologia molecular y en bio-tecnologia (mane-
jo genético), medicina (diagnostico y tratamiento de enfer-
medades genéticas y congénitas), psicopatologia (aspectos
genéticos y epigenéticos de rasgos normales y patologicos,
adicciones, trastornos depresivos, defectos intelectuales y
atipias), psicologia del desarrollo (programas de maduraci6on
y envejecimiento, psicologia evolutiva y de la tercera edad).
b) Movimiento sistémico-cibernético-informéatico-termo-
dinamico. Norbert Wiener publica “Cibernética. El control de
los animales y de las maquinas”, trabajo en el que introduce
los conceptos de control y re-alimentacion. La definicion de
organismo alli contenida es posteriormente utilizada por di-
versas disciplinas (sistema meta-estable cuyo estado estable
es la muerte). El libro incluye varios capitulos dedicados a
psicologia y psicopatologia. Las principales nociones deriva-
das en neurociencias son las de sistemas, modelos formales,
redes neurales, crono-biologia, homeostasis y homeodina-
mia. Las areas de aplicacion en psicologia son el abordaje
sistémico, técnicas grupales, psicologia institucional, crono-
psico-farmacologia.

¢) Movimiento etoldgico-ecologico-ambiental: Las principa-
les nociones derivadas son las de relaciones sujeto-ambiente,

13
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seleccion parental, seleccion sexual, biologia de la agresion,
explotacion de recursos, territorialidad. Las areas de aplica-
cion son psicologia ambiental, gestibn ambiental, psicologia
ocupacional y laboral, psicologia transcultural, eco-etologia
humana.

3. El objeto de la Neurofisiologia y su relacion otras
ciencias

3.1 Neuro-fisiologia

La neuro-fisiologia es la rama de las neurociencias que estu-
dia la fisiologia del sistema nervioso, entendiendo por fisiologia
el estudio de las funciones de los sistemas corporales en sus inte-
racciones con el comportamiento y el ambiente. La neuro-fisiolo-
gia se nutre de otras disciplinas afines del campo de la biologia y
la medicina. Algunas de estas disciplinas son la neuroanatomia,
la electro-neuro-fisiologia clinica, la neuro-endocrinologia, la
neuro-quimica, la neuro-farmacologia y la neuro-genética. Como
se dijo inicialmente, la aparente separacion entre disciplinas se
integra en un tratamiento interdisciplinario, por lo que cabe uti-
lizar los términos de neuro-fisiologia y neurociencias en forma
indistinta.

4. La neuro-fisiologia y el papel de la investigacion
animal

4.1 Método y técnicas de la neuro-fisiologia

El método de la neuro-fisiologia y las neurociencias es el lla-
mado método cientifico. En forma sintética, éste consiste no so-
lamente en el conocimiento sistematico y coherente de su campo
de conocimiento, sino de la capacidad de realizar predicciones en
base a ese conocimiento y el modelo producido en consecuencia.
Las observaciones dirigidas por esas predicciones o preguntas,
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deben ser replicables por otros observadores independientes.
Los resultados de las observaciones pueden modificar en conoci-
miento previo y formular nuevas preguntas.

Las técnicas de la neuro-fisiologia, o la tecnologia de las neu-
rociencias constituyen un conjunto de procedimientos en cons-
tante evolucion. Son las herramientas con las cuales se realizan
las observaciones cientificas. El desarrollo actual de las técnicas
de las neurociencias debe ser objeto de revision permanente.

4.2 Importancia de la investigacion con animales

La investigaciéon con animales puede ser considerada indis-
pensable. Pero atn en ése caso existen normas éticas y dispo-
siciones legales que regulan la actividad. Comisiones especiales
deben aprobar los proyectos de investigaciéon para que éstos se
puedan realizar.

Uno de los motivos por los cuales la investigacion con anima-
les es til, es el caracter evolutivo de los organismos y su compor-
tamiento, por lo cual existe gran continuidad en los mecanismos
biologicos entre distintas especies, incluyendo los seres huma-
nos. Otro motivo es el beneficio real y potencial de los resulta-
dos de esas investigaciones en areas como salud y proteccién del
ambiente.
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Capitulo 2
Filogenia del sistema nervioso

Andrés P. Lemoine

1. El sistema nervioso como parte de los sistemas
de control del organismo

El concepto de control proviene de la ingenieria de sistemas
y se refiere a los mecanismos de gobierno de las maquinas u or-
ganismos. El concepto de regulacion se refiere al mantenimiento
de las variaciones de los componentes de un sistema dentro de
ciertos margenes. En los organismos biologicos existen varios
sistemas que controlan y regulan distintas variables orgénicas.

El sistema endocrino controla varias funciones corporales a tra-
vés de sustancias activas (hormonas), que circulan por los tejidos.

El sistema inmunitario es un conjunto de componentes ce-
lulares y quimicos que esta sujeto a control a través de multiples
mecanismos.

El sistema nervioso controla la actividad de los 6rganos y el
comportamiento general del organismo en relacion con el ambiente.

Cada uno de estos sistemas de control organico tiene parti-
cularidades que los diferencian entre si. Estos tres sistemas de
control tienen también varias analogias. Ademas, los tres siste-
mas estan vinculados a distintos niveles y por lo tanto tienen in-
fluencias mutuas.

2. Origen del sistema nervioso

Existen organismos multicelulares (por ejemplo vegetales y
algunos animales) que no poseen sistema nervioso. Las relaciones
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entre células, el control general de sus funciones fisiologicas y el
comportamiento global ante el entorno ambiental se producen por
sistemas de mensajeros quimicos hormonales. El sistema nervioso
es un sistema de mensajeros quimicos que se ha especializado y
que mantiene relaciones de distinto orden con los otros sistemas
de control corporal.

Un conjunto de células especializadas (neuronas), se relacio-
nan entre si con capacidades de recibir estimulos del ambiente a
través de 6rganos sensitivos y de actuar sobre células efectoras
(musculares o glandulares). El sistema nervioso es un tejido di-
ferenciado de los otros tejidos del organismo y de otros sistemas
de control), por sus caracteristicas morfologicas y funcionales: la
existencia de neuronas. Las neuronas son células especializadas
en el procesamiento de la informacion. Sobre la base de la pro-
piedad de excitabilidad (capacidad de responder a estimulos con
cambios bio-eléctricos del potencial de membrana), las neuronas
tienen la capacidad de:

a) recibir informacién (por medio de potenciales post-sinap-
ticos);

b) integrar informacion (por la sumatoria de los potenciales
post-sinapticos excitatorios e inhibitorios a nivel del cono
axonal);

¢) conducir informacién a lo largo del axon (por medio de los
potenciales de accion);

d) transmitir informaciéon (por medio de la neuro-transmi-
sién sinaptica), y

e) finalmente acumular informacién (por medio de cambios
en las propiedades de respuesta por estimulacién previa,
como es el caso de la potenciacion post-sinaptica).

Aun en su conformacioén mas simple (por ejemplo en la hi-
dra, animal acuatico de estructura y comportamientos relativa-
mente rudimentarios), el sistema nervioso tiene la funciéon de
controlar varios procesos fisioldgicos y el comportamiento global
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del organismo. A diferencia del sistema endocrino, que actta a
través de la secrecion de hormonas a la sangre, y produce accio-
nes relativamente lentas y masivas, el sistema nervioso es capaz
de provocar acciones rapidas y discretas.

3. Caracteristicas generales de organizacion del sistema
nervioso en vertebrados e invertebrados y concepto
de continuidad

La evolucion del sistema nervioso puede ser inferida, aunque
en forma parcial e incompleta, de la neuro-anatomia comparada
de las especies existentes en la actualidad. Aunque los objetivos
especificos de la neuro-anatomia comparada son el conocimiento
de las semejanzas y diferencias de la anatomia del sistema ner-
vioso entre las distintas especies, desde una perspectiva evoluti-
va es aceptable considerar una secuencia evolutiva del sistema
nervioso referida al de los ancestros de las especies actuales.

3.1 Evolucion del sistema nervioso en invertebrados

Las formas mas primitivas de sistema nervioso tienen una
organizacién muy variable, desde la simple interposiciéon de una
red de neuronas mas o menos interconectadas entre las células
receptoras sensoriales y las células efectoras (por ejemplo en el
caso de la hidra antes mencionado). Tempranamente en la evo-
lucién, los invertebrados adquieren caracteristicas generales de
organizacion del sistema nervioso que se encuentran también en
la mayoria de los vertebrados, incluido el hombre. Estas caracte-
risticas son:

1) la simetria bilateral (relacionada con los cambios corpo-

rales vinculados con la mayor capacidad de desplazamiento
espacial en el ambiente);
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2) encefalizacién (incremento progresivo del agrupamiento
neuronal situado en la cabeza, donde se encuentra la entra-
da del aparato digestivo y se desarrollan 6rganos de sentidos
especiales);

3) metamerizacion (segmentacion longitudinal de los circui-
tos sensorio-motores de adelante hacia atras en correspon-
dencia con los segmentos del cuerpo);

4) decusaciones (cambios de lateralidad de aferencias y efe-
rencias relacionadas con la coordinaciéon sensorio-motora
entre segmentos, para movimientos de orientacion y aver-
sion); y

5) somato-topia (correspondencia entre la topografia de la
distribucion de receptores sensoriales y de fibras musculares
en el cuerpo con la topografia de distribucion de los circuitos
neuronales en el sistema nervioso).

El concepto de continuidad se refiere a la preservacion de as-
pectos estructurales y funcionales de la organizacion del sistema
nervioso a lo largo de la evolucion y entre las especies existentes
en la actualidad. Las evidencias de continuidades (anatémicas fi-
siologicas y moleculares), en la organizacion del sistema nervioso
en diferentes especies justifica la perspectiva funcionalista, que
afirma que las caracteristicas de organizacion del sistema nervio-
so de los organismos actuales se han desarrollado en funcion de
la adaptacion al entorno ambiental.

3.2 Evolucion del sistema nervioso en vertebrados

Las diferencias evolutivas del sistema nervioso central en-
tre vertebrados pueden ser generales, en el sentido de estar re-
lacionadas con las diferencias de complejidad corporal y com-
portamental entre las diferentes especies, o pueden ser especie
especifica de aspectos parciales de la organizaciéon anatémica y
funcional del SNC, como adaptaciones especiales de las especies
a aspectos particulares de su nicho ecologico.
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La comparacion entre el sistema nervioso de los vertebrados
(peces, anfibios, reptiles, aves y mamiferos, incluido el hombre),
muestra dos caracteristicas salientes. En primer lugar las princi-
pales divisiones del sistema nervioso central (telencéfalo, diencé-
falo, mesencéfalo, protuberancia, cerebelo, bulbo y médula espi-
nal) son las mismas en todos ellos. En segundo lugar, el tamano
relativo y estructura anatémica de las divisiones méas caudales
(médula, bulbo y protuberancia) guardan la mayor semejanza.
En mesencéfalo y diencéfalo las regiones ventrales (piso e hipo-
talamo respectivamente) guardan también grandes similitudes,
presentando mayores diferencias las regiones dorsales (tectum
y talamo). En el telencéfalo, el sistema olfatorio presenta dife-
rencias relativamente menores. Estas semejanzas han sido rela-
cionadas con las funciones de estas estructuras (control visceral
y sensorio-motor automatico y reflejo), relativamente estabiliza-
das por el éxito adaptativo de la eficiencia funcional adquirida en
el curso de la evolucion natural.

El telencéfalo es la division del sistema nervioso central que
presenta las mayores diferencias entre vertebrados. Las estructu-
ras con mayores diferencias dentro del telencéfalo son principal-
mente la corteza cerebral y secundariamente el cuerpo estriado
y el sistema limbico. La corteza cerebral, ausente o rudimentaria
(archi-corteza o corteza antigua, de 3 capas) en vertebrados no
mamiferos, en los mamiferos aumenta de extensiéon y compleji-
dad (neo-corteza, o corteza nueva, de 6 capas) y conexiones con
otras estructuras del sistema nervioso central. Esta corteza cere-
bral nueva tiene ademaés diferencias entre mamiferos: principal-
mente sensorio-motora en la mayoria de los mamiferos, tiene en
algunos primates predominio de regiones de asociacién vincu-
ladas a funcioén cognitiva, y en los humanos una gran expansion
de estas areas de corteza que llegan a ser més del 200 por ciento
del tamafio relativo de los primates antropomorfos. Estas dife-
rencias en la corteza cerebral y otras estructuras telencefalicas
relacionadas, han sido relacionadas con diferencias en compor-
tamientos de percepcion, produccion de objetivos, estrategias,
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planes de comportamiento y con aspectos cognitivos por los cua-
les el comportamiento adquiere mayor flexibilidad y adecuaciéon
contextual.

4. Semejanzas y diferencias de organizacion del sistema
nervioso entre vertebrados. Conceptos de analogia
y homologia

Las formas de evolucién del sistema nervioso de vertebrados
que se pueden observar entre distintas especies pueden ser esta-
blecidas en diferentes niveles:

1) cambios en organizacion externa,

2) tamafo relativo y ubicacion de grupos neuronales (nu-
cleos, cortezas) y conjuntos de axones (fasciculos),

3) emergencia de nuevos tipos de neuronas,

4) reagrupamiento de neuronas o conexiones sinpticas,

5) aparicion de especificaciéon quimica distintiva, y

6) re-estructuracion de las relaciones entre células de la glia
y neuronas.

El concepto de homologia de las estructuras del sistema ner-
vioso entre especies es el de a), las semejanzas entre los grupos
neuronales (nudcleos, cortezas) y agrupamientos de axones (fas-
ciculos) que tienen en forma, tamano relativo, localizacién, tipos
de células y conexiones, y b) en referencia a la estructura de un
ancestro comun. La funcién de las estructuras homologas del sis-
tema nervioso central entre especies puede o no ser semejante,
pudiendo haber cambios de funciones en el curso de la evolucion.

4.1 La organizacion del sistema nervioso en
vertebrados no mamiferos y mamiferos

Las divisiones homologas del sistema nervioso de todos los
vertebrados incluidas las del ser humano son: prosencéfalo,
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diencéfalo, mesencéfalo, protuberancia-cerebelo, bulbo raqui-
deo y médula espinal. Las divisiones que exhiben mayor de-
sarrollo en los mamiferos son el proscencéfalo, el diencéfalo y
el cerebelo. La neo-corteza es una estructura cerebral ubicada
en el proscencéfalo que se encuentra solo en mamiferos. Esta
estructura tiene conexiones con otras estructuras en todas las
divisiones del sistema nervioso. En correspondencia con las di-
ferencias senaladas en la organizacion del sistema nervioso, en
los no mamiferos predominan los patrones fijos de accién sobre
los comportamientos aprendidos, mientras que en los mamife-
ros, los patrones fijos de accion se subordinan frecuentemente a
los cambios de comportamientos por la experiencia individual.

4.2 La organizacién del sistema nervioso en primates
Y otros mamiferos

La neo-corteza presenta divisiones funcionales en relacién a
los mecanismos sensoriales y motores del comportamiento. En
los primates una division de la corteza cerebral denominada cor-
teza de asociacion, exhibe mayor desarrollo que las divisiones
primariamente sensoriales y motoras en la proporcién relativa
que se observa en otros mamiferos. En correspondencia con el
mayor desarrollo de la corteza de asociacion, el comportamiento
de los primates incluye formas complejas de aprendizaje que no
se han verificado en otros mamiferos.

4.3 La organizacioén del sistema nervioso en primates
no humanos y humanos

Existen por lo menos tres diferencias marcadas en la orga-

nizacion del sistema nervioso de los humanos respecto a los
no humanos:
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a) La existencia de conexiones especiales entre la corteza
cerebral y las estructuras del sistema nervioso vinculadas al
control de las vocalizaciones;

b) un predominio en la subdivision pre-frontal de la corteza
de asociacion, respecto a las subdivisiones témporo-parieto-
occipital y t¢émporo-limbica, y

¢) una mayor proporcion de conexiones entre la corteza ce-
rebral y los sistemas de neuro-transmisores moduladores del
tronco cerebral.

En correspondencia con estas diferencias, los seres humanos
se caracterizan por habilidades cognitivas especiales, particular-
mente en las areas de la comunicacién lingiiistica y los denomi-
nados procesos ejecutivos.

5. Formas de evolucion del sistema nervioso
y sus relaciones con la evolucion del comportamiento

El estudio de la filogenia del sistema nervioso central impor-
ta para comprender como el ambiente natural imprimio6 restric-
ciones a las posibilidades de estructuraciéon y funcionamiento del
sistema nervioso. A través de la presion por la seleccion natural,
el disefo del sistema nervioso de los organismos se fue confor-
mando por sus ventajas adaptativas, de acuerdo a las diferen-
tes modalidades de control de las funciones corporales y a las
formas especiales de comportamiento que las distintas especies
exhibieron a lo largo de la evolucion. De esta forma, el estudio de
la filogenia del sistema nervioso central sirve ademés de funda-
mento al estudio comparativo de las bases neurobiologicas del
comportamiento diferencial entre especies. Constituye también
una introduccion al estudio de la anatomia funcional del sistema
nervioso.
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Capitulo 3
Ontogenia del sistema nervioso

Pilar Kufa

1. Etapas del desarrollo del sistema nervioso central
(SNC)

El desarrollo del SNC puede ser separado en dos estadios:
pre-natal y post-natal. A su vez, cada uno estos pueden ser divi-
didos en tres etapas:

1.1 Estadio pre-natal

1.1.1 Etapa temprana (de la 2da. a la 6ta. semanas de edad
gestacional). Procesos principales: formacion del tubo neural
y de las vesiculas enceféalicas.

1.1.2 Etapa intermedia (del 2do. al 6to. mes de edad gesta-
cional). Procesos principales: Proliferacion, migracion y di-
ferenciacion celular.

1.1.3 Etapa tardia (del 6to. al gno. mes de edad gestacional).
Procesos principales: Organizacion, parcelaciéon y mieliniza-
cion.

1.2 Estadio post-natal

1.2.1 Etapa temprana (del nacimiento al 7mo. u 8vo. mes de
edad). Caracteristicas principales: Peso del cerebro de 450
a 1000 gramos. Algunas regiones cerebrales tienen relativa-
mente bajo consumo metabdlico.

1.2.2 Etapa intermedia (del 2do. afio a la adolescencia).
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Caracteristicas principales: Peso del cerebro de 1000 a 1200-
1400 gramos. No existen areas cerebrales con bajo consumo
metabodlico. Predominio de la excitabilidad neuro-quimica y
de la actividad eléctrica cerebral.

1.1.3 Etapa tardia (en la adolescencia y la juventud). Caracte-
risticas principales: Peso del cerebro de 1200 a1400 gramos.
Predominio de la inhibicién neuro-quimica y eléctrica cerebral.

2. Procesos de desarrollo del sistema nervioso

En cada una de los estadios y etapas de desarrollo del SNC se
producen diferentes procesos en la conformacién macroscopica
(nivel anatémico o estructural) y microscopica (nivel histologico
o celular). Existe cierta continuidad en los procesos de desarro-
llo del SNC entre los estadios pre y post-natales. Las caracteris-
ticas definitivas de organizacion y funcionamiento del SNC se es-
tablecen dentro de una ventana temporal post-natal muy amplia,
que incluye la adolescencia y la juventud. Aunque el desarrollo
del SNC se establece fundamentalmente en el estadio y en las
etapas tempranas, algunos procesos de desarrollo contintian du-
rante toda la vida del individuo.

2.1 Procesos de la etapa temprana del estadio
pre-natal

2.1.1 Formacion del tubo neural

Entre la segunda y tercera semanas a partir de la concep-
cién, una franja longitudinal de la superficie dorsal del embrion
(ectodermo) aumenta de espesor formando la placa neural. Los
bordes de esta placa se elevan formando en el medio un surco
neural y a cada lado dos crestas neurales. Finalmente los bordes
se unen entre si formando el tubo neural. La porcién anterior
del tubo neural dara origen al encéfalo, mientras que la porcion
posterior dara origen a la médula espinal.
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2.1.2 Formacion de las vesiculas cerebrales

En el tubo neural, el extremo cefélico se dilata y se divide ini-
cialmente en tres vesiculas, el cerebro anterior (prosencéfalo), el
cerebro medio (mesencéfalo) y el cerebro posterior (rombencéfa-
lo). Posteriormente, el prosencéfalo y el rombencéfalo se subdivi-
den. El resultado de estas dilataciones y divisiones son las vesicu-
las cerebrales, de adelante a atras: dos vesiculas tele-encefalicas a
cada lado unidas al diencéfalo y éste unido al mesencéfalo; el me-
tencéfalo y el mielencéfalo. Estas vesiculas cerebrales representan
la forma embrionaria de las principales estructuras del encéfalo.
Las cavidades de las vesiculas cerebrales constituyen los ventricu-
los cerebrales y estan llenos de liquido cefalorraquideo.

2.1.3 Proliferacion celular

Las células del tubo neural se dividen originando a nuevas
células que se disponen inicialmente en la zona vecina a la luz del
tubo neural (zona ventricular). La multiplicacion celular deter-
mina un aumento del tamafio del tubo neural.

2.2 Procesos de las etapas intermedia y tardia
del estadio pre-natal

Algunos de estos procesos comienzan en la etapa temprana
del estadio pre-natal y alcanzan su méxima actividad en los esta-
dios intermedio y tardio del estadio post-natal. Algunos de estos
procesos contintian en el estadio post-natal.

2.2.1 Diferenciacion celular

Al comienzo del desarrollo, las células del tubo neural son
indiferenciadas, es decir semejantes a las de la capa de ectoder-
mo que las origina. Posteriormente estas células se diferencian
en dos sentidos: por un lado en neuroblastos (es decir, neuronas
inmaduras), por el otro en glioblastos, o sea células de interpo-
sicién entre los neuroblastos, también inmaduras. De estos dos
tipos o series celulares originales surgen los distintos tipos de
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neuronas y células de la glia, las cuales van adquiriendo las carac-
teristicas morfoldgicas y funcionales especificas a las estructuras
y funciones del sistema nervioso del individuo adulto. Los facto-
res que determinan esta diferenciacién son en parte genéticos y
en parte resultantes de interacciones con factores del microam-
biente de las células en diferenciacion.

2.2.2 Migracién celular

Inicialmente el tubo neural esta formado por una sola capa
de células. Cuando los neuroblastos esbozan y proyectan sus
prolongaciones, el tubo neural adquiere de afuera hacia adentro
tres zonas: marginal, intermedia y ventricular. Al principio del
desarrollo, los neuroblastos se localizan en la zona ventricular
del tubo neural; posteriormente, algunas neuronas desplazan el
cuerpo celular alejandose de la pared interna del tubo neural y
se ubican en la zona intermedia, aunque mantienen sus prolon-
gaciones dentro de la zona ventricular, sin perder relacion con la
pared interna del tubo neural. Luego, los neuroblastos pierden
relacion con la pared interna del tubo neural, y este queda forma-
do en consecuencia por varias capas de neuroblastos superpues-
tas de adentro hacia afuera.

Los neuroblastos y los glioblastos se desplazan luego hacia
sitios especificos de destino. Una de las formas en que efecttian
esta migracion es a través de una red de células gliales de dispo-
sicion radial respecto al tubo neural, sobre las cuales se apoyan
los neuroblastos, y desplazandose hasta alcanzar su localizacion
definitiva.

2.2.3 Formacion de sinapsis

Luego de migrar, los neuroblastos localizados en regiones de-
finitivas se aproximan y se orientan entre si. Este fendmeno de
agregacion neuronal dara lugar a los agrupamientos de neuronas
en los nucleos o areas de la corteza cerebral del individuo adul-
to. Algunos procesos de agregaciéon neuronal estian inducidos por
sustancias quimicas ubicadas en la superficie de las neuronas,
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denominadas moléculas de adhesién celular, las que tendrian la
propiedad de reconocer algunos neuroblastos para su adhesion
entre si con determinadas orientaciones. Las neuronas en forma-
cién extienden su prolongacion axonal y finalmente se establecen
contactos sinapticos entre neuronas que se consolidan en fun-
cion de su actividad sinaptica.

2.2.4 Muerte neuronal programada (apoptosis)

y reordenamiento sinaptico

La apoptosis neuronal es el proceso de desarrollo por el cual
un namero importante de neuronas (varios millones) desapare-
ce. La apoptosis ocurre ya sea porque no se han establecido re-
laciones funcionales entre neuronas o porque éstas han perdido
su relacion con otros factores de supervivencia celular. Durante
el proceso de apoptosis y reordenamiento sinaptico se produce
una disminucion del nimero de proyecciones axonales entre
neuronas. El lugar que dejan las prolongaciones de las neuro-
nas apoptoticas es ocupado por ramificaciones de los axones de
las neuronas supervivientes, que de esta manera determinan un
reordenamiento masivo de las conexiones sinépticas.

Sobre esta base, las conexiones sinapticas, inicialmente es-
tablecidas en forma difusa, se focalizan sobre blancos de mayor
especificidad, en funcién de la actividad neural durante el desa-
rrollo de cada individuo.

2.2.5 Parcelacion cerebral

En el periodo pre-natal tardio se han producido tanto un ex-
ceso en el nimero de neuronas, como en el de prolongaciones
axonales y de conexiones entre neuronas. Esta superabundancia
neuronal y de conexiones actaa, por un lado, como un factor de
seguridad ante eventuales lesiones o dafios en el sistema nervio-
so. Por otro lado, sirve como recurso adicional para la conforma-
cion final del sistema nervioso que es especifica de cada indivi-
duo. De este modo, la organizacion cerebral se va estableciendo
segin las interacciones existentes entre las influencias internas
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y externas al organismo; por ejemplo, las formas particulares de
estimulacion sensorial en cada individuo.

Entre las neuronas y conexiones superabundantes se produ-
ce una competencia cuyo resultado depende fundamentalmen-
te del nivel de actividad nerviosa y del nimero de los sitios de
origen de las neuronas interconectadas. Las conexiones no fa-
vorecidas se remueven y las prolongaciones correspondientes se
retraen. Las conexiones exitosas en la competencia de actividad
neural ocupan el lugar de las conexiones removidas (se habla in-
cluso de un darwinismo neuronal). El resultado de este proceso
es la formacién de circuitos y agrupamientos celulares por los
cuales grandes estructuras se subdividen en sub-estructuras. En
el ser humano el proceso de parcelaciéon no es uniforme (espe-
cialmente entre niveles de corteza cerebral y sub-corteza), sino
que existe una tendencia genéticamente determinada que favo-
rece las conexiones de areas de corteza de asociacion, respecto a
areas motoras o sensoriales.

Los procesos de muerte cerebral, retraccion y parcelacion de
las proyecciones forman parte de la propiedad de plasticidad ce-
rebral y configuran, junto con determinantes genéticos, algunas
de las causas de las variaciones individuales.

2.2.6 Mielinizacién

Algunos axones de las neuronas son recubiertos por células
especiales de la glia. Este proceso ocurre tanto en el sistema ner-
vioso central (por medio de los oligodendrocitos), como en el sis-
tema nervioso periférico (por medio de las células de Schwann).
Estas células gliales son ricas en mielina, y envuelven al axon
enrollandose varias veces alrededor del mismo, por lo que final-
mente el axén queda envuelto en varias capas del citoplasma de
las células gliales rico en mielina. De esta forma, algunos axones
quedan recubiertos por capas de mielina. De esta manera, en un
mismo ax6n distintas células gliales van mielinizando segmentos
sucesivos del mismo, y entre cada una de las células gliales van
quedando segmentos del ax6n no recubiertos; éstos segmentos
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se denominan nédulos de Ranvier. La mielinizacién le confiere
a la conduccién axonal un aumento en la velocidad del impulso
nervioso a lo largo del ax6n, lo que representa una mayor efi-
ciencia funcional especialmente en la conduccién en vias largas
dentro del SN.

2.3 Procesos del desarrollo post-natal del SNC

En el momento del nacimiento, el cerebro pesa alrededor de
350 gramos. Alrededor del 8vo. mes, areas cerebrales que no pre-
sentaban actividad se acercan al grado de actividad del cerebro
del adulto. Alrededor del 12vo. mes el peso del cerebro alcanza
los 1000 gramos aproximadamente.

La forma en que se produce el desarrollo post-natal es fun-
damentalmente por la proliferacion y crecimiento de las células
gliales, y por la multiplicacién y expansién de circuitos neurona-
les. Ejemplo de esto es el desarrollo post-natal de la corteza cere-
bral, la cual posee una organizacion en sub-unidades o médulos
denominados columnas, porque estan formadas por circuitos de
neuronas que se encuentran préoximas y superpuestas en las dis-
tintas capas de la corteza. A lo largo del desarrollo post-natal se
incrementa el nimero de columnas de la corteza cerebral. El na-
mero de columnas neuronales es menor en la infancia y alcanza
un numero definitivo en la edad adulta.

3. Concepto de interaccion genética y ambiental.

3.1 Influencia de la experiencia sobre el desarrollo
de estructura y funcion del sistema nervioso.
Concepto de plasticidad.

3.1.1 Genoma

La herencia codifica el plan general de organizaciéon del SNC
de cada individuo a través de la secuencia de procesos referidos
previamente. Tanto la diferenciacién final como la ubicacién fi-
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nal de las diferentes células cerebrales y los contactos estable-
cidos con otras células, dependen de interacciones quimicas en
su ambiente inmediato. Algunos de estos factores, denominados
por ello factores tréficos, tienen una influencia principal en estos
cambios.

3.1.2 Epigénesis

El término epigenética (del griego epi: sobre; génesis: gene-
racion, origen, creacion) fue acunado por el cientifico escocés C.
H. Waddington en 1942, para designar a la rama de la biologia
que estudia las interacciones entre los genes y sus productos, y
que dan lugar al fenotipo. Los genes no actan como identidades
independientes, sino que interacttian con el micro-ambiente que
rodea a las células de manera retro-alimentada. La epigénesis se
refiere a un conjunto de procesos de adecuacién de la informa-
cién contenida en el genoma que hace que los genes se expresen
o no en funcién de condiciones exteriores. Mediante la epigéne-
sis cada individuo se desarrolla de forma eficiente en funcion de
factores de su entorno.

La epigénesis representa también, en cierto sentido, cambios
de los organismos, que se producen hasta cierto punto en forma
independientemente del genoma (como ejemplo de epi-genoma,
el liquido que rodea los espermatozoides), y que actiia no so6lo
en la formacion ontogenética pre-natal, sino a lo largo de toda la
vida del individuo.

3.1.3 Modificacion de la organizacion cerebral

por la experiencia

Luego del nacimiento, la interaccion organismo en desarrollo
con el entorno provee fuentes de estimulaciéon que inducen, modu-
lan y mantienen la organizaciéon del SNC. Algunos ejemplos son:

a) Animales criados en ambientes enriquecidos presentan
(en comparacion con animales en ambiente neutro): aumen-
tos en el espesor de la corteza cerebral, nimero de conexio-
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nes sinapticas, nimero de células gliales y concentracion de
neuro-transmisores.

b) La impronta es una forma de aprendizaje de habilidades
genéticamente determinadas, en las que existe un periodo
critico para la interacciéon entre el individuo en desarrollo
con determinados factores ambientales. Si tal interacciéon no
se produce, esta forma de aprendizaje no se establece ade-
cuadamente. En correlaciéon con el aprendizaje de impronta
se establecen conexiones entre neuronas que son especificas,
que no se producen de no mediar la interaccion en el periodo
critico considerado.

c¢) La privacion sensorial temprana, aunque transitoria, (por
ejemplo auditiva o visual) determina un re-ordenamiento en
la organizacion de conexiones neurales (por ejemplo en la
corteza auditiva o visual), que se traduce en desordenes de la
funcién perceptiva (por ejemplo sordera o ceguera).

4. Alteraciones del desarrollo del SNC: genéticas
y adquiridas

4.1 Trastornos del desarrollo del SNC

Causas genéticas y ambientales pueden determinar cambios
de mayor o menor importancia en la organizaciéon del SNC. Es-
tos cambios se pueden traducir en malformaciones anatomicas
cerebrales, en alteraciones de la histologia cerebral o solamente
en trastornos de los mecanismos bioquimicos de las funciones del
sistema nervioso. Con frecuencia estos cambios se relacionan con
defectos o atipias de las funciones motoras, sensoriales, cogniti-
vas y/o afectivas de distinta magnitud. Ejemplos frecuentes son,
entre las formas de retardo mental de origen genético, el sindro-
me de Down, originado en alteraciones en el cromosoma 21, y el
sindrome del cromosoma X-Iabil, provocado por defecto del cro-
mosoma X. Algunos desérdenes del comportamiento, tipificados
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en la psicopatologia infanto-juvenil y de la edad adulta (dislexia,
sindrome de inatencion/hiperactividad, autismo, esquizofrenia),
se relacionan con anomalias en la cito-arquitectura cerebral por
alteraciones de la migracion, agrupamiento u orientacién celular,
de causas genéticas o epi-genéticas.
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Capitulo 4
Anatomia del sistema nervioso

Alfredo Chaves

1. Centros y vias nerviosas

El estudio de la anatomia del sistema nervioso se basa funda-
mentalmente en el conocimiento de la localizacion de los cuerpos
neuronales que forman los centros nerviosos, formando parte de
lo que genéricamente recibe el nombre de sustancia gris, y en
el del agrupamiento de las prolongaciones axonales que forman
las fibras nerviosas que constituyen la sustancia blanca. Habi-
tualmente se denomina nicleo o ganglio a un agrupamiento de
cuerpos neuronales. El agrupamiento de neuronas puede tam-
bién tener la forma de capas denominadas cortezas. Las fibras
nerviosas reciben también distinto nombre. Habitualmente se
denomina fasciculo al conjunto de fibras nerviosas de composi-
cién funcional heterogénea y como tracto o haz al conjunto de
fibras de composicién funcional homogénea.

Las fibras nerviosas se extienden dentro y fuera del sistema
nervioso para establecer, por lo general, conexiones con otras
neuronas. Se denomina sinapsis, a las conexiones entre neuronas
y uniones neuro-musculares a las conexiones entre las neuronas
motoras y las fibras musculares. Algunas fibras nerviosas no tie-
nen conexiones con células: dos ejemplos son las terminaciones
libres del sistema somato-sensorial y las prolongaciones de al-
gunas neuronas del sistema nervioso autébnomo en el intersticio
celular, para liberar mensajeros quimicos en forma neuro-hor-
monal (a través del torrente circulatorio) o en forma autdcrina y
paracrina.
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El estudio morfolégico del sistema nervioso tiene, en general,
menos interés que el estudio funcional, pero es requisito necesa-
rio para comprender como es su naturaleza funcional. De alli la
conveniencia de conocer la anatomia general del sistema nervio-
so y los nombres de las estructuras que lo conforman.

1.2 Divisiones del sistema nervioso

Es habitual dividir al sistema nervioso en partes. Esto se hace
por motivos didacticos, pero las divisiones del sistema nervioso
son relativas, ya que tienen escasa relaciéon con principios funcio-
nales (y atin morfoldgicos) de la organizacién del sistema nervio-
so. En realidad, ninguna de las partes del sistema nervioso puede
ser separada en forma rigurosa, ya que todas sus partes funcio-
nan de manera conjunta, integrando varias de las funciones del
organismo y su comportamiento.

Uno de los criterios anatémicos de division del sistema ner-
vioso destaca por un lado al sistema nervioso central (SNC) y,
por otro, al sistema nervioso periférico (SNP). El SNC esta cons-
tituido por el eje neuro-encefalico o neuro-eje. El neuro-eje, a su
vez, esta conformado por la médula espinal, el tronco encefalico,
el cerebelo, el diencéfalo, y los hemisferios cerebrales situados
dentro del conducto vertebral y de la cavidad craneana, res-
pectivamente. El SNC contiene la mayor parte de las neuronas,
prolongaciones neuronales y conexiones sinpticas, y constituye
la parte mas notable del sistema nervioso. El sistema nervioso
periférico (SNP) esta constituido por los nervios craneales y los
nervios raquideos, que se distribuyen fuera del SNC. El SNP in-
cluye ademas, un conjunto de ganglios nerviosos situados fue-
ra del SNC: los ganglios raquideos y los ganglios viscerales. El
SNP constituye enlaces entre el SNC y el resto del organismo.
La mayor parte de enlaces se establecen entre el SNC y a) los
receptores sensoriales, encargados de recibir estimulos tanto del
ambiente como de partes del propio organismo y b) los efectores
tanto musculares como glandulares. Como se menciond antes,
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estas divisiones son arbitrarias. Por ejemplo, los cuerpos de las
neuronas motoras de los musculos esqueléticos y de las neuronas
motoras viscerales se encuentran dentro del SNC, mientras que
sus prolongaciones axonales se encuentran en el SNP; al ser los
nervios raquideos y craneales los lazos que vinculan al SNC y al
SNP.

Otro criterio de divisién del sistema nervioso se basa en as-
pectos funcionales, separando por un lado al sistema nervioso
somatico, y por otro al sistema nervioso autobnomo, y al sistema
neuro-endocrino: El sistema nervioso somatico (SNS) se refiere
fundamentalmente a las estructuras relacionadas con el aparato
miusculo esquelético y los 6rganos somato-sensoriales. El siste-
ma nervioso autonomo (SNA), se refiere fundamentalmente a las
estructuras relacionadas con la regulacion visceral. El sistema
neuro-endocrino (SNE) incluye ademéis de numerosas estruc-
turas localizadas dentro del SNC, a un 6rgano neuro-hematico
especial denominado eje hipotalamo-hipofisario y a formas de
liberacion directa de hormonas a la circulacion sanguinea, como
la neuro-hipo6fisis y la médula adrenal.

2. Eje neuro-encefalico

Como antes se dijo, siguiendo un sentido de caudal (inferior
en los humanos) a cefalico, el neuro-eje esta conformado por la
médula espinal, el bulbo raquideo, la protuberancia, el cerebelo,
el mesencéfalo, el diencéfalo y los hemisferios cerebrales. La mé-
dula espinal est4 alojada en el conducto raquideo de la columna
vertebral; el resto de las estructuras mencionadas, esta dentro de
la cavidad craneana. La parte del neuro-eje que esta dentro de la
cabeza se la denomina, por este motivo, encéfalo.

2.1 Médula espinal

La médula espinal (ME) esta constituida por la porcion caudal
del neuro-eje. De la médula espinal parten en direccion aferente y
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eferente las raices de los nervios raquideos o espinales. Por medio
de estos nervios, el SNC ejerce el control motor y recibe la informa-
cién sensitiva que llega hasta los niveles més elevados del neuro-
eje. La ME tiene, en comparacion a otras secciones del neuro-eje,
una anatomia relativamente simple: En lo fundamental controla
amplios mecanismos reflejos que forman parte del control somati-
co y visceral. La relativa simplicidad anatémica de la ME constitu-
ye una ventaja para el estudio de algunos aspectos morfologicos y
funcionales basicos del sistema nervioso. La ME deriva de la por-
cién caudal del tubo neural embrionario.

2.1.1 Anatomia externa de la médula espinal

La ME tiene forma cilindrica, aplanada en el sentido ante-
ro-posterior y con un tamafio no uniforme, ya que presenta un
aumento del didmetro a nivel de los llamados engrosamiento
braquial y lumbar, debido a la mayor relacion de inervacion des-
tinada a los miembros superiores e inferiores. La ME tiene una
longitud promedio de 45 cm. en el hombre y 43 cm. en la mujer,
y representa el 2% del peso total del SNC (30 gramos).

Los distintos segmentos de la ME tienen cierta correspon-
dencia topografica con los diferentes niveles de la columna ver-
tebral donde se halla alojada. En el individuo adulto el limite in-
ferior de la ME se encuentra por lo general entre la primera y la
segunda vértebra lumbar. El limite superior, o cefélico, estd dado
por el lugar donde emergen la raices del primer nervio raquideo
cervical, donde continta con el bulbo raquideo ya dentro del cra-
neo. La ME no tiene una movilidad independiente y acompana
los desplazamientos de la columna vertebral.

En la superficie anterior de la ME se encuentra un surco
longitudinal denominado surco medio anterior, y en la super-
ficie dorsal, el surco medio posterior. El primero es profundo
y bien notable, mientras que el segundo es menos marcado,
constituyendo méas un tabique que un surco. A ambos lados del
surco medio anterior emergen las raices ventrales de los nervios
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espinales y lateralmente al surco medio dorsal, las raices dorsa-
les. A nivel de los cuerpos vertebrales, por fuera de la ME, pero
unidos con ella a través de las raices posteriores, se encuentran
los ganglios de las raices dorsales. Los ganglios para-vertebra-
les se encuentran préoximos a la ME unidos con ella a través de
las raices anteriores.

Como en la descripcién de la columna vertebral, la ME se di-
vide en cuatro niveles: cervical, toracica y lumbar y sacra. Cada
nivel estd formado por distintos segmentos espinales. Existen
por lo tanto, ocho segmentos cervicales, doce segmentos toraci-
cos, cinco lumbares, cinco sacros, y entre uno y tres segmentos
coccigeos. Desde la emergencia de las raices espinales en la ME,
éstas se dirigen a los cuerpos vertebrales de la columna vertebral
correspondientes, y desde alli al resto del cuerpo.

Un conjunto de raices espinales, debe recorrer una distan-
cia variable dentro del conducto vertebral a partir de la tercera
vértebra lumbar desde el limite inferior de la ME hasta su emer-
gencia a través de los orificios raquideos. Este conjunto de raices
espinales constituye la llamada cola de caballo, alojada en el saco
de duramadre.

2.1.2 Configuracion interna de la médula espinal

La ME presenta una zona de sustancia blanca periférica y una
zona de sustancia gris central, y un conducto tapizado por células
ependimarias, que corresponden a la luz primitiva del tubo neu-
ral, denominado en el adulto, conducto ependimario.

La sustancia gris de la ME, examinada en una seccion transver-
sal, tiene la forma de una mariposa desplegada, en la que se recono-
cen a las astas ventrales (o cuernos anteriores) y las astas dorsales
(o cuernos posteriores). Las astas de cada lado de 1a ME se encuen-
tran unidas por las comisuras grises anteriores y posteriores.

La sustancia gris de la ME se caracteriza por estar constituida
fundamentalmente por los cuerpos celulares y dendritas de las
neuronas, aunque también existen en ella axones y células de la
glia. Su coloracién grisacea es debida a la gran riqueza vascular
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y a la concentracidon de cuerpos celulares antes descripta. Aqui
ocurren las sinapsis de la médula espinal. Los cuerpos neurona-
les de la sustancia gris se disponen en forma de columnas, cuan-
do se los observa en secciones longitudinales.

Tal como se describid antes, en una seccidon transversal de la
ME las regiones de la sustancia gris tienen forma de astas:

a) En las astas dorsales se encuentran los niicleos formados
por inter-neuronas, que reciben las sinapsis de los ganglios
de las raices dorsales de la médula espinal (donde se locali-
zan las neuronas sensitivas);

b) en las astas ventrales se encuentran los nacleos motores
formados por las moto-neuronas, y

¢) los niveles toracico, lumbar y sacro de la ME se encuentran
a cada lado dos astas laterales, donde se encuentra los na-
cleos motores viscerales, formados por inter-neuronas y las
neuronas pre-ganglionares del SNA.

La sustancia blanca de cada hemi-médula (derecha e izquier-
da), se divide en tres cordones: el cord6n anterior, cuyo limite
constituye el surco medio anterior y la emergencia de las raices
anteriores, el cordon lateral, comprendido entre las raices ante-
riores y las posteriores, y el cordon posterior, limitado por el sur-
co medio posterior y el ingreso de las raices posteriores.

Las raices anteriores a los nervios espinales se clasifican,
desde el punto de vista funcional, en dos categorias: eferentes
somaticos, destinados a la inervaciéon motora de los musculos es-
queléticos; y eferentes viscerales, destinados a la inervacién mo-
tora de los musculos lisos, el muasculo cardiaco y de las glandulas.
Cualquiera sea el destino periférico, todas las fibras de las raices
ventrales son axones de neuronas cuyos cuerpos se encuentran
en la sustancia gris de la ME; se las denomina neuronas radicu-
lares. Las raices anteriores de la ME estan formadas, por lo tan-
to, por los axones de las neuronas radiculares (moto-neuronas y
neuronas pre-ganglionares).
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Las raices posteriores de los nervios espinales representan
los axones de las células nerviosas cuyos cuerpos celulares se
encuentran en los ganglios raquideos o espinales, anexos a las
citadas raices posteriores. Estas fibras tendran las categorias de
aferentes somaticos y viscerales, extero y propioceptivos.

La sustancia blanca de la ME est4 formada por conjuntos de
axones mielinizados. Ya se mencion6 que la sustancia blanca de
la médula espinal se divide en tres cordones: anterior, lateral y
posterior. Las fibras de estos cordones tienes distintos origenes:

a) De las raices posteriores. Estas son las fibras aferentes que
provienen de la prolongacion central de los cuerpos neuro-
nales ubicados en los ganglios de las raices dorsales antes
mencionados. Estas neuronas, llamadas neuronas sensitivas
primarias, tienen una prolongacion periférica, que presenta
en su extremo distal algan tipo de especializacion anatomo-
funcional, conformando los receptores para los distintos
tipos de modalidades sensitivas. Por otro lado, posee una
prolongacion central, que es la que ingresa por las raices pos-
teriores. Practicamente todas las vias sensitivas tienen en es-
tas neuronas sensitivas primarias a su primer neurona.

b) De las neuronas cordonales de la sustancia gris del mismo
segmento medular.

c¢) De los niveles espinales y caudales a cada segmento espi-
nal.

d) De los niveles supra-espinales.

Dentro de los distintos cordones hay una distribucion topo-
grafica sistematizada, donde algunas fibras tienen una direccién
ascendente, sensitivas, a niveles superiores, y otras descenden-
tes, motoras, a niveles inferiores.
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2.2 Tronco cerebral

El tronco cerebral (TC), también denominado tronco del en-
céfalo o tallo encefalico, continta en sentido cefalico a la ME. El
TC esté4 dividido en bulbo raquideo, protuberancia y mesencé-
falo. En su cara posterior estd conectado al cerebelo, que lo cu-
bre ampliamente. Algunos autores incluyen al diencéfalo como
la porcion rostral del TC, aunque claramente presentan origenes
embriologicos de vesiculas primarias diferentes.

El TC contiene numerosos tractos de fibras ascendentes y
descendentes, entre la ME, el mismo TCy el cerebelo, y los hemis-
ferios cerebrales, que lo atraviesan en toda su extension. Otros
tienen su origen o terminacion en los nticleos que se encuentran
a este nivel. Algunos de estos nucleos, llamados nicleos de los
nervios craneales, van a conformar los componentes funciona-
les, sensitivos, motores, somaticos o viscerales, de los llamados
nervios craneales. Los nervios craneales son los equivalentes, a
nivel del tronco encefalico, de los nervios raquideos de la médula
espinal. Los llamados nervios craneales son doce (del I al XII, en
nimeros romanos), aunque so6lo son nervios en sentido estricto
los que van del IIIro. al XIIdo., y que tienen su origen real y apa-
rente a este nivel. El llamado nervio olfatorio (Ier. par) y el nervio
optico (IIdo. par) son, en realidad, tractos de fibras del mismo
encéfalo, de la via olfatoria y de la via visual, respectivamente. El
TC deriva de la vesicula primaria embrionaria rombo-encefélica
o posterior.

2.2.1 Configuracion externa del tronco cerebral

En la cara anterior del TC, a nivel del bulbo raquideo, y como
continuacion del surco medio anterior medular, se encuentra el
surco medio anterior bulbar. A cada lado, unas columnas lon-
gitudinales prominentes, se encuentran las pirdmides bulbares.
Su nombre toma origen por el trayecto, a ese nivel, de haces de
fibras descendentes motoras cortico-espinales, tradicionalmente
Ilamadas haces piramidales. Inmediatamente por debajo, el 90%
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de estas fibras cruzan la linea media formando la decusacion de
las piramides bulbares. Los haces de estas fibras se ubican a nivel
del cordon lateral medular, formando el tracto cortico-espinal
lateral. El 10% restante de fibras continta a nivel del cordén me-
dular anterior, formando el tracto cortico-espinal ventro-medial.
En cada hemi-bulbo, en una situacion lateral a las piramides bul-
bares, se encuentra una formacion gris alargada, denominada
oliva bulbar. Esta estructura constituye un complejo nuclear que
tiene conexiones con el cerebelo, y esta relacionado al control del
movimiento.

A nivel del bulbo, los tractos delgado y cuneiforme constituyen
haces del fibras nerviosas ascendentes de primer orden, es decir
cuyos cuerpos celulares se encuentran localizados en los ganglios
de las raices posteriores de la ME y transcurren dentro de ella, si-
tuados en el cordon medular posterior de la ME. Estos haces ter-
minan haciendo sinapsis en los ntucleos de igual nombre a nivel
bulbar (ntcleos delgado y cuneiforme). La informaciéon que con-
ducen estas fibras corresponde a la sensibilidad propioceptiva.

Siguiendo en forma ascendente, el TC presenta un brusco
cambio en su conformacion externa. La presencia de un impor-
tante manojo de fibras transversales, que se agregan a las fibras
longitudinales antes mencionadas, le confiere a esta subdivision
del TC un importante engrosamiento en su parte anterior. Por
este motivo, esta porciéon del TC se denomina protuberancia 6
puente. Las fibras transversales de la protuberancia o fibras pon-
to-cerebelosas conectan los nicleos del puente con el cerebelo,
con el nombre de pedinculos cerebelosos medios. Existe otro
grupo de fibras que conectan al cerebelo con la ME, los pedincu-
los cerebelosos inferiores, y con el resto del encéfalo, los pedin-
culos cerebelosos superiores.

Continuando en el sentido rostral, en la cara anterior del TC a
nivel del mesencéfalo, se observan los denominados pedinculos
cerebrales, separados entre si por la fosa inter-peduncular. Esta
porcion del TC posee un grupo de fibras descendentes que provie-
nen de la corteza cerebral, formando los tractos cortico-nuclear
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y cortico-espinal, luego de pasar por la denominada capsula in-
terna a nivel de la sustancia blanca de los hemisferios cerebrales.
La cara posterior del el TC puede verse si uno retira el cere-
belo que se acuesta sobre él. Para esto se deberia cortar los tres
pares de manojos de fibras que lo unen al cerebelo, los ya men-
cionados pedinculos cerebelosos superior, medio e inferior.

En el mesencéfalo la cara dorsal del TC esta dominada por
la presencia de una estructura gris, que recibe el nombre de te-
cho o tectum, y esta conformada por dos pares de nucleos, los
tubérculos cuadrigéminos (o coliculos), superior e inferior. Na-
cleos relacionados con las vias subcorticales visual y auditiva
respectivamente.

2.2.2 Configuracion interna del tronco cerebral

El TC contiene una compleja y heterogénea matriz de neuro-
nas, filogenéticamente muy antigua, conocida como formaciéon
reticulada. De la formacién reticulada dependen funciones como
el control del nivel de conciencia, la percepcion del dolor y la re-
gulacion del sistema cardiovascular y respiratorio. Tiene amplias
conexiones con los ntcleos de los pares craneanos, con el cerebe-
lo y con los mecanismos motores de la médula espinal, a través
de los cuales influye en el movimiento, la postura y el tono mus-
cular. Estructuralmente, esta conformada por un grupo hetero-
géneo de neuronas que pueden o no estar agrupadas en ntucleos,
conformando una verdadera red sinéptica, de alli su nombre.
Dentro de la formacion reticulada se reconocen varios ntcleos
individuales. No obstante, algunas funciones estan favorecidas
por redes més dispersas, que no se corresponden exactamente a
nuacleos anatdbmicamente identificados, como sucede con los de-
nominados centros respiratorio y cardiovascular. Estos centros
estan compuestos por redes neuronales difusas, localizadas den-
tro de la formacion reticular del bulbo y de la porcién inferior de
la protuberancia, que controlan los movimientos respiratorios y
la funcién cardiovascular.
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Los tractos reticulo-espinales descendentes se originan en
la formacion reticular del bulbo raquideo y de la protuberancia.
Influyen principalmente sobre el tono muscular y la postura. Al-
gunas de las fibras ascendentes de la formacién reticular cons-
tituyen el sistema reticular activador. Estas neuronas reciben
informacion, directa o indirecta, de multiples fuentes sensitivas.
A través de determinados ntcleos del talamo, provocan la activa-
cién de la corteza cerebral y estimulan el estado de vigilia.

Los llamados ntcleos del rafe son un grupo de nucleos, ubi-
cados en la linea media, que se extienden a lo largo de todo el
encéfalo. Muchas de las neuronas de estos nticleos son serotoni-
nérgicas, es decir que utilizan serotonina (5-hidroxi-triptamina)
como neuro-transmisor. Sus axones de distribuyen ampliamen-
te por todo el sistema nervioso central. En particular, las fibras
que ascienden hacia estructuras rostrales estan implicadas en
los mecanismos nerviosos del suefio, mientras que las fibras
que descienden hacia la médula espinal estan involucradas en la
modulacién de los mecanismos del dolor.

El llamado locus certleo es un grupo de neuronas pigmenta-
das que se sitan en el tronco del encéfalo, tegmento de la porcion
caudal del mesencéfalo y porcion superior de la protuberancia.
Es el principal nticleo de células noradrenérgicas (productoras
de noradrenalina) del encéfalo. Sus fibras proyectan en forma
ascendente hacia el cerebelo, hipotalamo, tilamo, estructuras
limbicas y corteza cerebral. Las fibras descendentes proyectan
ampliamente a lo largo del tronco del encéfalo y médula espinal.
El locus certleo, al igual que los nucleos del rafe, esta implicado
en mecanismos nerviosos que regulan la llamada etapa del sueno
paradojal o de movimientos oculares rapidos.

2.3 Cerebelo
Las funciones del cerebelo (Cb) son por un lado motoras, re-

gulando de manera no consciente el mantenimiento del equilibrio,
influyendo en la postura, el tono muscular y la coordinacion de
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los movimientos. Al mismo tiempo, algunos estudios sugieren que
participa en habilidades cognitivas y en fendmenos emocionales.

El Cb tiene dos hemisferios laterales, unidos, medialmente,
por el vermis del cerebelo. La superficie del Cb esta conforma-
da por la corteza cerebelosa, donde se sittian los cuerpos celu-
lares, dendritas y la mayor parte de las conexiones sinapticas de
las neuronas cerebelosas. En el centro se encuentra la sustancia
blanca, una importante red de fibras, irregularmente ramificadas
de direccién aferente y eferente, que se dirigen de y hacia la cor-
teza cerebelosa. Dentro de la sustancia blanca de los hemisferios
cerebelosos se distribuyen, a cada lado, cuatro pares de ntcleos
cerebelosos; de medial a lateral: ntcleos fastigio, globoso, embo-
liforme y dentado.

La mayor parte de las fibras aferentes del Cb, que en su ma-
yoria terminan en la corteza cerebelosa, provienen de la ME,
fibras espino-cerebelosas y del TC: del complejo olivar inferior,
las fibras olivo-cerebelosas, de los nucleos vestibulares, las fibras
vestibulo-cerebelosas, y de la protuberancia, las fibras ponto-
cerebelosas.

Desde el punto de vista funcional, el Cb se subdivide en:

a) arquicerebelo: anatémicamente corresponde al l6bulo
floculo-nodular y al nicleo fastigio; filogenéticamente es la
parte més antigua, y funcionalmente esta relacionado con el
sistema vestibular, por lo que se relaciona principalmente
con el mantenimiento del equilibrio;

b) paleocerebelo: anatémicamente se corresponde con el ver-
mis cerebeloso y los nticleos para-vermianos globoso y em-
boliforme, y participa en el control de la postura y el tono
muscular, y

c¢) neocerebelo: de aparicion filogenética méas tardia, y que
comprende a las estructuras del resto de los hemisferios ce-
rebelosos y el niicleo més lateral, el nticleo dentado. Est4 re-
lacionado con la coordinacién de los movimientos.
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Las lesiones cerebelosas causan incoordinaciéon de los miem-
bros superiores, de los miembros inferiores, del habla y de los
ojos. El sindrome cerebeloso se caracteriza por presentar: hipo-
tonia muscular, dismetria de las extremidades, ataxia de postura,
y la deambulacién y nistagmo ocular. También se observan cam-
bios en un tipo de memoria denominada procedural.

2.4 Diencéfalo

El diencéfalo es la continuaciéon del neuro-eje en direccion
rostral al mesencéfalo y es una formacion medial a los dos he-
misferios cerebrales. El ntcleo del tdlamo predomina anatomi-
camente por su tamafio. Rodeando al tdlamo se encuentran el
epitalamo, el hipotalamo y el subtalamo.

2.4.1 Talamo

El tdlamo es una masa gris, ovoidea, que incluye numerosos
nucleos, varios de los cuales poseen importantes conexiones re-
ciprocas con la corteza cerebral. Los ntcleos talaimicos pueden
ser agrupados en:

a) nucleos que transmiten informacion sensitiva general y
especial, hacia las correspondientes regiones de la corteza
sensitiva primaria;

b) nicleos que reciben informacion desde el cerebelo y sus
nicleos basales y se conectan con las regiones motoras co-
rrespondientes del 16bulo frontal, y

¢) nucleos que tienen conexiones con las areas de asociaci6on
y areas del llamado circuito limbico de la corteza cerebral.

En la mayoria de los humanos, los dos ntcleos del talamo
estan unidos por la masa inter-talamica. Un fasciculo de fibras,
la estria medular, pasa a lo largo del borde dorso-medial del ta-
lamo. En el interior del tilamo, en un corte transversal, se ob-
serva una lamina de fibras nerviosas con conexiones aferentes
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y eferentes, en forma de Y reclinada, la lamina medular medial.
Esta lamina divide la parte principal del tdlamo en tres masas
nucleares: anterior, medial y lateral. A su vez, cada una de estas
masas nucleares se subdividen en varios sub-ntcleos con nom-
bres especificos. Lo mismo sucede en el interior de la lamina
medular medial donde se encuentran varios grupos celulares de-
nominados ntucleos intra-laminares. Lateral a la masa principal
de los ntcleos del tdlamo se encuentra otra ldmina de fibras ner-
viosas talamo-corticales y cortico-talamicas, la lamina medular
lateral. En una situacidon atiin mas lateral, se encuentra el niicleo
reticular del tdlamo.

Todos los nicleos del talamo, con excepcion del nicleo re-
ticular, proyectan sus fibras hacia la corteza cerebral del mismo
lado. De esta forma toda la corteza cerebral recibe informaci6on
desde el tdlamo y, al mismo tiempo, el talamo recibe de forma
reciproca fibras cortico-talamicas desde la corteza cerebral.

Se llaman nucleos especificos a aquellos nicleos del tdlamo
que, ubicados en la fila ventral del grupo lateral, tienen conexio-
nes punto a punto con areas corticales sensitivas o motoras bien
definidas. Estos nticleos incluyen:

a) el ntcleo ventral posterior, que recibe fibras aferentes sen-
sitivas del lemnisco medio, tracto espino-talamico y lemnisco
trigeminal, y envia fibras eferentes a la corteza somato-sen-
sorial primaria en el l6bulo parietal,

b) el nicleo dorsal del cuerpo geniculado lateral, que recibe
fibras aferentes visuales del tracto 6ptico y proyecta sus fi-
bras a la corteza visual primaria en el 16bulo occipital,

¢) los nacleos del cuerpo geniculado medial, que reciben fi-
bras aferentes auditivas desde el coliculo inferior y envian sus
fibras a la corteza auditiva primaria en el 16bulo temporal, y
d) los nicleos ventral anterior y ventral lateral, que reciben
aferencias desde el cerebelo y niicleos de la base del cerebro,
y envian sus fibras hacia areas de la corteza motora en el 16-
bulo frontal.
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Por otro lado se encuentran los nticleos no especificos, de la
fila dorsal de la masa nuclear lateral, y la totalidad de la masa
anterior y medial, que reciben informacion aferente funcional-
mente menos especifica (en el sentido de constituir vias de infor-
macién sensitiva o motora). Estos niicleos proyectan sus fibras
hacia 4reas mas extensas de la corteza cerebral, que han sido re-
lacionadas con funciones corticales asociativas o limbicas.

2.4.2 Epitalamo

Eslaregion ubicada en la porcion dorsal y posterior del dien-
céfalo. Comprende el cuerpo pineal, el trigono habenular, la es-
tria medular y la comisura de la habénula. Tiene un origen em-
briolégico relacionado con el area pretectal.

2.4.3 Hipotalamo

El hipotalamo forma parte de la porcién ventral del diencéfa-
lo, separado del talamo por el surco hipotaldmico. Regula varios
comportamientos esenciales para la homeostasis y la reproduc-
cion. El hipotalamo se divide en tres porciones:

a) hipotdlamo peri-ventricular, capa delgada adyacente al
tercer ventriculo,

b) hipotalamo medial, conjunto de ntcleos distribuidos en
las subdivisiones anterior, posterior y region mamilar, y

¢) hipotalamo lateral, zona sin agrupamiento nuclear que in-
cluye el tracto de fibras haz telencefélico medial.

El hipotalamo esta involucrado en varias funciones:

a) ritmos biologicos, por medio de niicleos especificos como
el nicleo supra-quiasmatico, para la sincronizaciéon de varia-
bles organicas,

b) regulacion endocrina, especialmente por la denominada
formacion hipotdlamo-hipofisaria,

¢) regulacion visceral a través del control del SNA, y
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d) homeostasis, mediante la existencia en el hipotalamo me-
dial de receptores para numerosas sefiales del medio interno
(glucosa, temperatura, osmolaridad, niveles hormonales).

2.4.4 Subtalamo

El subtalamo esta ubicado en una situacion caudal del dien-
céfalo, en transicidon con el mesencéfalo, y participa fundamen-
talmente en funciones de control motor.

2.5 Cerebro

El cerebro esta constituido por dos grandes hemisferios de
compleja anatomia, divididos por la cisura inter-hemisférica. En
los hechos, ambas mitades hemisféricas no son tales. Sélo al jun-
tarlas podemos constituir algo parecido a un hemisferio. Quizas
el término hemisferio fue utilizado originariamente en singular,
pero el uso del plural, atin siendo inadecuado, es hoy el usual.
Cada hemisferio es, en realidad, el equivalente aproximado a un
cuarto de esfera, y contiene una cavidad ventricular en forma de
medialuna, que posee comunicacion medial con el tercer ventri-
culo. Ambos hemisferios estan unidos y conectados por un ma-
nojo de mas de 200 millones de fibras, el cuerpo calloso. Cada
hemisferio tiene una capa externa de sustancia gris de unos 25
milimetros de espesor, la corteza cerebral, y una sustancia blanca
de fibras, interna, en la que encontramos algunos niicleos de sus-
tancia gris, los nicleos de la base. Los hemisferios derivan de las
vesiculas secundarias telencefalicas, y son la parte més grande
y rostral del neuro-eje. Cubren al diencéfalo en su parte medial.
Alcanza su mayor grado de complejidad en el encéfalo humano.

El gran incremento de la superficie cerebral, necesaria por el
desarrollo evolutivo de la corteza en el hombre, ocurre sin el in-
cremento proporcional del volumen del craneo. Esto fue posible
debido al plegamiento de mas de las 2/3 partes de la superficie
cortical en la profundidad de los surcos y las cisuras, dando esto
como resultado la complicada apariencia de las circunvoluciones
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cerebrales. La superficie cortical total es de unos 2200 cm?, y s6lo
la tercera parte es de apariencia superficial, las dos terceras par-
tes estan escondidas en la profundidad de los surcos.

Limitado por hendiduras profundas llamadas cisuras, cada
hemisferio cerebral, estd dividido en cuatro 16bulos cerebrales:
frontal, temporal, parietal y occipital.

La cisura més profunda en la cara externa del hemisferio es
la cisura lateral, o de Silvio, que limita el l6bulo temporal de los
16bulos frontal y parietal. En la profundidad de la cisura lateral
se encuentra una porcion de corteza llamada insula. La corteza
replegada, que cubre y esconde a la insula, recibe el nombre de
opérculo frontal, temporal y parietal, respectivamente. La cisura
central, o de Rolando, une la cisura lateral con la inter-hemisféri-
ca, y marca el limite entre el lobulo frontal en la parte anterior y el
16bulo parietal, en la parte posterior. La cisura parieto-occipital
limita el 16bulo occipital, que ocupa la parte posterior de cada he-
misferio cerebral, del 16bulo parietal, en la cara medial cerebral.

En la cara externa este limite no es tan claro y se determina
por una proyecciéon imaginaria de esta cisura parieto-occipital so-
bre la cara externa del hemisferio, marcando el limite entre 16bu-
lo occipital del temporal y parietal. En el desarrollo embrionario,
parte de la sustancia gris que formaba las paredes internas de las
vesiculas telencefalicas migra a la superficie, formando la corteza
cerebral. Un proceso similar al que ocurre para la formacion de la
corteza del cerebelo. Por debajo de la corteza de los hemisferios
cerebrales se encuentran tractos de sustancia blanca, que son pre-
dominantes, y un conjunto de ntcleos grises subcorticales.

2.5.1 Corteza cerebral
La corteza cerebral se divide desde el punto de vista cito-ar-
quitectonico y filogenético en:

a) neocorteza o isocortex (iso, del griego “igual”), constituida

por de seis capas superpuestas. Evolutivamente més tardia,
representa el 90% de la corteza,
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b) allocorteza (allo, del griego “distinto”), evolutivamente
mas antigua, representa el 10% de la corteza en humanos;
estd constituida por tres o mas capas. Comprende a su vez
la archi-corteza o corteza limbica, la paleo-corteza o corte-
za olfatoria y la meso-corteza o yuxtallocortex, constituida
por una corteza de transicion, que separa la neo-corteza y la
paleo-corteza a nivel del cingulo, y que presenta caracteristi-
cas cito-arquitectonicas intermedias a las antes descritas. De
todos modos, como fue dicho, la mayor superficie cortical co-
rresponde a la neo-corteza, que, si bien presenta variaciones
cito-arquitectonicas en las distintas regiones corticales, tiene
un conformacién béasica de seis capas:

a) capa I molecular; es la mas superficial, predominan las
prolongaciones dendriticas y axonales, alternadas con cuer-
pos celulares més aislados,

b) capa II granular externa; conexiones intra-corticales a tra-
vés de pequeiias células neuronales,

c) capa III piramidal externa; las neuronas piramidales de ta-
maio medio dan origen a fibras de asociacion y comisurales,
d) capa IV granular interna; a este nivel terminan las fibras
aferentes tadlamo-corticales especificas,

e) capa V piramidal interna; desde aqui parten las fibras de
proyeccion eferente hacia el tallamo, los nticleos de la base, el
tronco encefalico y la médula espinal. Aqui encontramos las
caracteristicas neuronas piramidales gigantes de Betz, y

f) capa VI multiforme; gran cantidad de neuronas de proyec-
cion y asociacion.

Desde el punto de vista funcional, la neo-corteza comprende:

a) areas sensoriales primarias (somato-sensorial, visual y
auditiva),

b) areas sensoriales secundarias,

¢) area motora primaria,
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d) areas motoras secundarias y pre-motora, y
e) areas de asociacion.

Las areas de asociacién, son basicamente tres: el area aso-
ciativa témporo-parieto-occipital ubicada en la convergencia
de estos tres 16bulos; el area asociativa pre-frontal en el 16bulo
frontal y el area asociativa medial limbica, corteza que rodea al
cuerpo calloso e incluye la circunvolucion del cingulo, la circun-
volucién del hipocampo y la circunvolucion para-hipocdmpica.
Las areas primarias, tanto sensitivas como motoras, representan
solo el 10% de la corteza cerebral, siendo el 90% restante desti-
nado a corteza asociativa. Las areas de funciones sensoriales y
motoras se definen, entre otras cosas, por el tipo de respuestas
que se obtienen por estimulacion, mientras que las areas de aso-
ciacion no son silentes a la estimulacion, sino que la respuesta es
dependiente del patréon temporal y espacial de la estimulacion.
Estas distintas subdivisiones de la neo-corteza poseen ademas
diferencias en su cito-arquitectura:

a) Las areas sensoriales presentan la capa IV o granular inter-
na de mayor espesor (capa principal de aferencias corticales),
b) las areas motoras presentan las capas III y V, o de células
piramidales de mayor espesor (capas principales de eferen-
cias corticales), y

c) las 4reas de asociacion presentan estas capas de dimen-
siones similares (sugiriendo que presentan una proporcion
similar de aferencias y eferencias).

2.5.2 Sustancia blanca de los hemisferios cerebrales
La region central de cada hemisferio cerebral esta formada
por fibras axonales mielinizadas, arterias y venas. La mielina es
una sustancia grasa semifluida cuya presencia da el color carac-
teristico a la sustancia blanca. Las fibras nerviosas constituyen
la sustancia blanca de los hemisferios cerebrales. Cuando las
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observamos en detalle vemos que toman distinta direcciéon. Se

dividen en:
a) fibras de asociacion, largas y cortas, segiin conecten el area
cortical de un l6bulo con la de otro 16bulo de un mismo he-
misferio o conecten una circunvoluciéon con otra vecina. Por
ejemplo: el fasciculo longitudinal superior conecta al 16bulo
occipital con el frontal, el fasciculo arqueado conecta areas
del 16bulo temporal con el frontal, y el fasciculo longitudinal
inferior hace lo propio desde el 16bulo occipital con el tem-
poral,
b) fibras de proyeccion aferente y eferente, son aquellas fi-
bras que ascienden o descienden de y hacia la corteza, hacia
o desde niveles inferiores. Este grupo de fibras converge en
forma compacta pasando entre los nticleos del talamo y cau-
dado en forma medial, y del nidcleo lenticular lateralmente,
formando la capsula interna. Dentro de estas fibras estan las
proyecciones eferentes, que van desde la corteza motora a los
nucleos de los nervios craneales a nivel del tronco encefalico,
y a la médula espinal y las fibras ascendentes, con informa-
cibén sensitiva, que van a la corteza cerebral, y
c) fibras comisurales, son aquellas fibras que efecttan co-
nexién de una region de un hemisferio con otra equivalente
del hemisferio contra-lateral. Las principales son el cuerpo
calloso, la comisura blanca anterior y la comisura del hipo-
campo.

2.5.3 Nucleos grises subcorticales

En el interior de los hemisferios cerebrales se encuentran va-
rias masas nucleares, este conjunto recibe el nombre de ntcleos
de la base o ganglios basales. Los componentes principales de los
nucleos de la base son:

a) el cuerpo estriado, una gran masa nuclear atravesada por

las fibras de proyeccién de la capsula interna, que le dan el
aspecto de un nucleo con estrias blancas. Estas fibras dividen
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al cuerpo estriado en los niicleos caudado y putamen; este al-
timo, a su vez dividido, toma contacto con otro nicleo méas
externo, el globo palido. Putamen y globo palido, juntos con-
forman un nucleo en forma de lente biconvexa, el nacleo len-
ticular. Estas estructuras estan funcionalmente implicadas en
el control del movimiento, la conducta y la postura, facilitan-
do los movimientos voluntarios por via directa e inhibiendo
en forma indirecta a los movimientos no deseados, y

b) el nicleo amigdalino, localizado dentro del polo del 16bulo
temporal, posee caracteristicas funcionales diferentes, rela-
cionadas con respuestas corporales autonémicas a los cam-
bios ambientales y a fenémenos emocionales.

2.5.4 Sistema olfatorio

El epitelio olfatorio, donde se encuentran los receptores para
el olfato, tapiza la cavidad nasal en la parte pdstero-superior del
tabique nasal. Fibras extremadamente finas, desde este epitelio
olfatorio, penetran la base de craneo, en una estructura dsea con
multiples perforaciones, la lamina cribosa, para entrar a la cavi-
dad craneana donde entran, a cada lado, en el bulbo olfatorio,
estructuras del SNC que se extienden bajo la superficie inferior
de los l6bulos frontales. Este conjunto de delgados nervios re-
presentan el verdadero nervio olfatorio, primer nervio craneano.
El sistema olfatorio se encuentra en la cara inferior u orbitaria
del 16bulo frontal, constituido por los bulbos, pedanculos, tri-
gonos olfatorios, y con porciones de la corteza cerebral fronto-
temporal. Presenta conexiones con la corteza olfatoria propia-
mente dicha denominada area entorinal del 16bulo piriforme, y
con estructuras cortico-subcorticales de asociacién (hipocampo,
septum, amigdala). Ademas de sus funciones sensoriales, esta di-
rectamente implicado en las funciones del sistema limbico.

2.5.5 Sistema limbico

El concepto de sistema limbico se basa en que un conjun-
to de estructuras corticales y subcorticales, que se encuentran
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conectadas entre si por medio de haces de fibras nerviosas, for-
man circuitos que tienen conexiones intimas y multi-sinapticas
con el hipotadlamo y partes del mesencéfalo. Las estructuras cor-
ticales incluyen:

a) areas de la neo-corteza fronto-temporal y de las circunvo-
luciones hipocampal, entorinal, pre-piriforme, peri-amigda-
lina, del cingulo y sub-callosa,

b) estructuras sub-corticales que se encuentran a nivel de los
hemisferios cerebrales y el diencéfalo, tales como el complejo
amigdalino, septum, ntcleo accumbens, el area pre-optica,
cuerpos mamilares del hipotdlamo y nucleos anterior, cen-
tral y dorso-mediano del tilamo, y

c) el 4rea limbica mesencefalica, localizada a nivel del mes-
encéfalo, que incluye grupos nucleares que pertenecen a la
formacion reticular e incluyen al area tegmental central, la
sustancia gris central, el nacleo del rafe dorsal y el ntcleo
tegmental dorsal.

Las principales vias de enlace incluyen: el fornix, la estria
terminal y el haz telencefalico medial. Los circuitos del sistema
limbico clasicamente descritos son dos: el circuito medial (o de
Papez), formado por el hipocampo, el hipotalamo, el nicleo tala-
mico anterior, el cingulo y nuevamente el hipocampo. El circuito
lateral (o de Mc Lean), formado por el hipocampo la amigdala, el
nucleo talamico dorso-mediano, la corteza orbito-frontal y nue-
vamente el hipocampo.

Durante un tiempo se consider6 que las estructuras del lla-
mado sistema limbico estan involucradas en varias funciones
de la conducta como la memoria, los comportamientos motiva-
cionales y los fendmenos emocionales. Sin embargo, no existe
consenso acerca de las estructuras que lo componen, ni de sus
propiedades funcionales. Algunos autores consideran que se
trata de un constructo tebrico especulativo, que se usa para re-
ferirse a un grupo de estructuras anatémicas inter-conectadas
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que se localizan especialmente en la regiéon limbica o del borde
entre los hemisferios cerebrales y el tronco cerebral. El origen
del término proviene de una descripcién de Broca en 1878, que
denomin6 como l6bulo limbico a la porciéon de corteza medial
que bordea al diencéfalo, y que incluia el bulbo y nervio olfato-
rios, y las circunvoluciones del hipocampo, para-hipocAmpica
y del cingulo. En 1937, Papez propuso que algunas de estas es-
tructuras estaban relacionados con procesos emocionales. En
1952, Mc Lean ampli6 el concepto de sistema limbico en tér-
minos anatémicos y funcionales. En la actualidad no existen
pruebas concluyentes que confirmen las propuestas de estos
autores.

3. Cavidades del sistema nervioso

A partir de las cavidades originales del tubo neural primitivo,
se originan las cuatro cavidades ventriculares y sus espacios de
conexion:

a) dos ventriculos laterales que corresponden a las cavida-
des de los dos hemisferios cerebrales, con sus prolongaciones
frontal, temporal y occipital,

b) un tercer ventriculo medial a los ventriculos laterales, y co-
nectado con ellos a través de los agujeros inter-ventriculares
(o de Monro), y que corresponde a la cavidad del diencéfalo.
El diencéfalo forma las paredes superior, inferior y laterales
del tercer ventriculo,

c) el acueducto cerebral (o de Silvio), es un delgado conduc-
to, a nivel del mesencéfalo, que comunica al tercer ventriculo
con la cavidad siguiente, el cuarto ventriculo,

d) el cuarto ventriculo, es un ensanchamiento del sistema
ventricular a nivel de la protuberancia y el bulbo, correspon-
de a las cavidades originales del rombo-encéfalo, que dieron
origen a la protuberancia y el bulbo raquideo. El piso del
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cuarto ventriculo forma una depresiéon romboidal de escasa
profundidad, cuyo ancho méaximo se presenta en la transi-
cion entre la protuberancia y el bulbo. Las paredes superior,
inferior y laterales del cuarto ventriculo estan dadas por los
pediinculos cerebelosos, superior e inferior, respectivamen-
te. A nivel del ensanchamiento del cuarto ventriculo se pre-
sentan los recesos laterales, donde se encuentran a cada lado
pequenos orificios, los agujeros de Luschka. A través de es-
tos orificios el sistema ventricular comunica con el espacio
sub-aracnoideo, que rodea al neuro-eje por fuera de él. El
conducto ependimario, central en la ME, es un espacio casi
virtual que puede dilatarse y hacerse real solamente en con-
diciones patolbgicas.

4. Cubiertas del sistema nervioso

La superficie externa del cerebro esta cubierta por un con-
junto de tres membranas o meninges. La més externa es la dura-
madre o meninge dura, esta formada por tejido denso y fibroso.
A nivel de la cabeza, la duramadre contacta directamente con
el hueso del craneo; a nivel de columna vertebral esta separada
del hueso por tejido adiposo. Por dentro de la duramadre se en-
cuentran dos cubiertas de meninges blandas, la aracnoides y la
piamadre. La aracnoides esta aplicada estrechamente a la super-
ficie interna de la duramadre, por lo que constituye una cubierta
intermedia, mientras que la piamadre es una membrana interna
que recubre intimamente la superficie del tejido nervioso. Entre
la piamadre y la aracnoides se encuentra el espacio sub-aracnoi-
deo ocupado por el liquido cefalorraquideo.

4.1 Espacios externos del sistema nervioso

Entre las tres capas de cubiertas meningeas quedan confor-
mados dos espacios:
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a) un espacio virtual entre la duramadre y la aracnoides, de-
nominado espacio sub-dural, que normalmente no contiene
un volumen significativo de sustancia interpuesta, y

b) un espacio real, entre la aracnoides y la piamadre, deno-
minado espacio sub-aracnoideo, por donde circula el liquido
cefalorraquideo. Este espacio presenta varias dilataciones a
nivel del craneo, denominadas cisternas, y se continta ro-
deando a la médula espinal en el sentido caudal.
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Capitulo 5
Compartimentos y metabolismo
cerebral

Alberto Yorio

1. Los compartimentos del cerebro

Se denomina compartimentos del sistema nervioso a las par-
tes de mismo que tienen diferente composicion quimica. Como
en la mayoria de los tejidos corporales, los principales compar-
timentos del sistema nervioso central son el intra-celular y el
extra-celular.

El compartimento extra-celular del sistema nervioso presen-
ta, a su vez, tres subdivisiones:

a) el liquido intersticial, que es el que existe entre las células
en el tejido nervioso,

b) el contenido intra-vascular, que es el existe dentro de los
vasos dentro del tejido nervioso, y

c) el liquido cefalorraquideo, cuya composicion quimica es
similar al del espacio intersticial, pero que se encuentra por
fuera del tejido nervioso, dentro del sistema ventricular y el
espacio.

Existe comunicacion entre los sub-compartimentos de liqui-
do intersticial y el del liquido cefalorraquideo, por lo que las sus-
tancias extra-celulares del tejido cerebral fluyen de un sub-com-
partimento a otro. Por el contrario, existen barreras estructurales
y funcionales para el pasaje de ciertas sustancias entre los vasos
sanguineos y subcomponente del liquido intersticial del sistema
nervioso, y el sub-compartimento del liquido cefalorraquideo.
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Esto puede demostrarse a través de un antiguo experimento: Si
se inyecta una tintura azul en el torrente sanguineo de un animal
(por ejemplo a través de una vena), todos los tejidos excepto el
cerebro y la médula espinal se tifien; por el contrario si la tintura
se inyecta en el liquido cefalorraquideo (por ejemplo en uno de
los ventriculos), el tejido del cerebro y la médula espinal se tifien.

2. El liquido cefalorraquideo

El sistema nervioso central se encuentra contenido en las ca-
vidades 6seas del craneo y de la columna vertebral. El liquido ce-
falorraquideo (LCR), se origina dentro de las cavidades ventricu-
lares por las que circula, y pasa al espacio sub-aracnoideo donde
se reabsorbe. Por consiguiente, el sistema nervioso central esta
baniado internamente y externamente por el LCR. La alteraci6on
de esta circulacion puede resultar de una acumulacién de LCR en
las cavidades y compresion del tejido cerebral, trastorno que se
denomina hidrocefalia.

El tejido cerebral esta separado del LCR externamente por
la capa de células de la membrana meningea denominada pia-
madre. Internamente, a nivel de las cavidades ventriculares, el
tejido cerebral estia separado del LCR por una capa de células
llamadas ependimarias, o del epéndimo, que son células ciliadas
derivadas de la glia. La superficie de contacto del cerebro con la
piamadre por fuera y con el epéndimo por dentro esta compuesta
de una capa de células gliales de tipo astrocitario.

La circulaciéon del LCR desde su origen en los ventriculos,
se efectia primero entre las comunicaciones del sistema ventri-
cular en sentido céfalo caudal, para pasar luego al espacio sub-
aracnoideo a través de orificios a cada lado del tronco cerebral,
desde donde se dirige finalmente al sitio donde es reabsorbido.
La produccion del LCR se realiza en un ovillo de vasos capilares
denominados plexos coroideos, que se localizan en los ventri-
culos; en menor proporcion se origina también de los capilares
presentes en el intersticio del sistema nervioso central, pasando
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luego desde alli al espacio ventricular. La reabsorcion del LCR
se efectia en la porcién del espacio sub-aracnoideo que se en-
cuentra sobre la convexidad de los hemisferios cerebrales, a nivel
de unas formaciones vasculares denominadas vellosidades sub-
aracnoideas.

Dado que el LCR se origina en un segmento capilar de san-
gre arterial, tiene una circulaciéon propia y se reabsorbe en un
segmento vascular que es derivado al sistema venoso, puede con-
siderarse al sistema de circulacién de LCR como un sistema de
circulacion paralelo al sistema de circulaciéon sanguinea cerebral.
El sistema nervioso contiene alrededor de 75 ml de sangre y 75
ml de liquido cefalorraquideo que, como se dijo, circulan a través
de él.

El LCR tiene una composiciéon quimica diferente a la del que
el plasma sanguineo. Suele denominarse ultrafiltrado del plas-
ma, porque es una soluciéon menos concentrada que el plasma.
Existen evidencias de que algunas sustancias pasan de la sangre
al LCR por transporte activo. Las numerosas mitocondrias que
se observan en el citoplasma de las células del plexo coroideo, y
de los capilares en el intersticio cerebral donde se origina el LCR,
indican la existencia de estos procesos de transporte activo de
sustancias, por los cuales los capilares cerebrales se comportan
como Organos secretores de sustancias hacia las cavidades ven-
triculares, y por su intermedio al liquido intersticial del sistema
nervioso.

El LCR tiene importantes funciones:

a) constituye un soporte flexible para el mantenimiento de
la estructura y funcionamiento del sistema nervioso central,
pues lo protege de traumatismos mecanicos y aceleraciones,
b) mantiene la presion ventricular,

c¢) regula los electrolitos y proteinas de los sub-comparti-
mientos ventricular e intersticial,

d) sirve de canal de conduccién para productos de secre-
ci6on neuronal, como algunos neuro-transmisores de tipo
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neuro-péptido, los cuales son de esta manera transporta-
dos hacia distintos sitios del sistema nervioso central.

3. Naturaleza y funcion de la barrera hemato-encefalica

Las células endoteliales de los capilares cerebrales difieren
de las que se encuentran en otros érganos, por presentar uniones
estrechas entre si, que impiden el movimiento de moléculas a
través de las fenestraciones (aberturas) que existen en los capi-
lares de otros tejidos. En consecuencia, las células endoteliales
de los capilares del cerebro forman una barrera celular continua
entre la sangre y el liquido del intersticio intercelular. Esta ba-
rrera se denomina barrera hemato-encefalica (BHE). Una ma-
triz extracelular que contiene col4geno (fibras de proteina) rodea
a las células endoteliales alrededor de los capilares sanguineos.
Esta membrana basal esta a su vez rodeada por los llamados pies
chupadores de los astrocitos.

La BHE es selectivamente permeable a algunas sustancias,
lo que significa que algunas sustancias la atraviesan y otras no.
Las sustancias liposolubles —es decir que pueden disolverse en
los lipidos que constituyen las membranas celulares— pasan de
esta manera a través de los capilares hacia el espacio intersticial
del tejido nervioso. Otras sustancias deben ser transportadas ac-
tivamente por transportadores quimicos ubicados en las mem-
branas celulares, y con gasto de energia por parte de las células
endoteliales.

Sin embargo, no todas las regiones del cerebro tienen BHE:
En estas regiones sin barrera, las uniones estrechas de las célu-
las endoteliales de los capilares son discontinuas, como lo son
en los otros tejidos corporales. Algunas de las regiones que no
presentan BHE son: La neuro-hipofisis, la glandula pineal, la
eminencia media del hipotalamo, el receso pre-éptico, el érgano
sub-fornical, el 6rgano sub-comisural, el 6rgano vasculoso de la
lAmina terminal (en el diencéfalo) y el area postrema (en el bulbo
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raquideo). El conjunto de estas estructuras nerviosas se deno-
minan 6rganos circumventriculares, por su proximidad con el
sistema ventricular. El pasaje de sustancias entre el sub-compar-
timento vascular y el sub-compartimento intersticial a este nivel
del sistema nervioso, tiene importancia para el control hormonal
y la regulacion visceral. Por ejemplo, en el drea postrema, una
estructura localizada en el tronco cerebral, se encuentra el centro
del vomito, asi llamado por poseer quimioreceptores que, esti-
mulados por cambios en la composicion quimica de la sangre,
provoca el reflejo del vomito.

El LCR se forma en los plexos coroideos por transporte activo
de sustancia a través de las células epiteliales, las que también
presentan uniones estrechas. En consecuencia, las concentracio-
nes de sustancias son, como se dijo, diferentes en el LCR respecto
de las existentes en el plasma.

4.Caracteristicas de la circulacion cerebral
y su regulacion

La provision de sangre al cerebro se cumple por medio de dos
pares de arterias: a) las arterias carétidas internas, y b) las ar-
terias vertebrales. Ambos sistemas de circulacion cerebral estan
comunicados a nivel de la base del cerebro, a través de arterias
comunicantes que adquieren, en determinado nivel, la forma de
un poligono (poligono de Willis).

4.1 Sistema de las arterias carétidas

Existen dos arterias carétidas comunes, a derecha e izquier-
da. La del lado derecho nace del tronco braquiocefalico, que es
una rama del cayado de la aorta, y la izquierda lo hace directa-
mente de la aorta. Las arterias carétidas comunes ascienden por
el cuello a ambos lados de la traquea junto a la vena yugular y
el nervio craneal denominado neumogéstrico o vago (Xmo. par
craneal). A nivel de la laringe las arterias cardtidas comunes se
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bifurcan en las carétidas internas que irrigan al cerebro y las
carotidas externas que irrigan la cara y el cuello. En la raiz de
la carétida interna se encuentra un engrosamiento de la pared
arterial, el seno carotideo, 6rgano sensible a las variaciones de
presion arterial, elemento fundamental para la regulaciéon ner-
viosa de la presion arterial. Las arterias caroétidas internas de
cada lado, se bifurcan originando las dos arterias cerebrales an-
teriores y las dos arterias medias. Estas arterias irrigan a cada
lado, la parte medial del 16bulo frontal, y la parte lateral de los
16bulos temporales y parietales, respectivamente.

4.2 Sistema de las arterias vertebrales

Las arterias vertebrales nacen en la superficie dorsal de la
parte inicial de las arterias subclavias. De alli se dirigen hacia la
primera vértebra cervical en posicion lateral y posterior a la caro-
tida comun correspondiente. Ascienden pasando a través de los
agujeros transversos de las siete vértebras cervicales y penetran
en la cavidad craneana por el agujero occipital. Ambas arterias
vertebrales derecha e izquierda, se unen en la linea media dan-
do origen a la arteria basilar. La arteria basilar se bifurca luego
en las dos arterias cerebrales posteriores. Estas arterias irrigan
a cada lado, la parte medial del 16bulo occipital y de los 16bu-
los parietales. Por via de las arterias comunicantes posteriores,
el sistema arterial vertebro-basilar se comunica con el sistema
carotideo.

5. Metabolismo cerebral, consumo de oxigeno y flujo
sanguineo cerebral

El cerebro humano adulto pesa alrededor de 1350 gramos.
Para mantener su vitalidad y funcionamiento normal, en con-
diciones de reposo el metabolismo del encéfalo constituye al-
rededor del 15% del metabolismo total del cuerpo, a pesar de
que constituye apenas el 2% del peso corporal total. Es decir,
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aproximadamente 7.5 veces el metabolismo promedio del resto
del organismo. Esto da idea de su intenso metabolismo.

La mayor parte de este metabolismo ocurre en las neuronas.
Casi toda la energia utilizada por las neuronas es aportada por la
glucosa proveniente de la circulaciéon sanguinea. El cerebro re-
quiere ademas, 750 ml de oxigeno por minuto, lo que representa
el 20% del consumo total del organismo.

El aporte de glucosa y oxigeno del encéfalo se provee por el
flujo sanguineo cerebral, que es aproximadamente el 17% del vo-
lumen minuto; es decir, de la cantidad de sangre expulsada por el
corazo6n en un minuto hacia todo el organismo.

En condiciones normales, la suspension del flujo arterial al
cerebro durante apenas 5 a 10 segundos resulta en cambios en la
actividad neuronal y del funcionamiento cerebral, lo que ocasio-
na sintomas claramente notables. Una interrupcién del flujo de
5 a 10 minutos puede producir dafios neuronales irreversibles.

5.1 Regulacién de la circulacion cerebral

La regulacion de la circulacion cerebral se efecttia a nivel de
mecanismos locales y generales. Ejemplo de mecanismos locales
son las modificaciones de la contraccion de las arteriolas del te-
jido nervioso, provocadas por cambios del metabolismo local en
areas discretas del sistema nervioso, por efecto de la actividad
neuronal, produciendo vasodilataciéon y aumento del flujo regio-
nal cerebral. Ejemplo de mecanismos generales son los reflejos
viscerales que aseguran la provision adecuada de flujo sanguineo
cerebral en condiciones de cambios de la posicion del cuerpo res-
pecto a la fuerza de gravedad, del volumen sanguineo, etc.

5.2 Técnicas de imagenes del funcionamiento
cerebral

Existen varias técnicas que se basan en imagenes, para pro-
veer informacion sobre aspectos morfologicos o funcionales del
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sistema nervioso. Estas técnicas se han desarrollado para diag-
nosticar posibles enfermedades, por lo que son denominadas
usualmente diagndstico por imagenes. En algunos casos se utili-
zan también en voluntarios sanos, con el proposito de investigar
sobre relaciones entre aspectos del comportamiento y la activi-
dad del sistema nervioso.
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Algunos elementos comunes de estas técnicas son:

a) dispositivos de administracién de una forma determinada
de energia (radiaciones, ultra-sonido, ondas electro-magné-
ticas o radio-is6topos),

b) dispositivos de recuperacion de energia mediante detec-
tores, y

¢) dispositivos de formacion de imagenes, mediante el agre-
gado de un computador que permite el procesamiento de la
informacion recuperada y la construccion de imagenes en
distintos cortes tomograficos, y en distintos planos. Una
cualidad de estos métodos es la gran resolucién espacial,
que depende del ntimero de pixeles con que se construyen
las iméagenes, que presentan la gama de tonalidades grises o
de colores correspondientes al valor de los parametros pon-
derados.

Algunos de estas técnicas son:

a) la resonancia magnética nuclear, donde el fundamento
fisico de la técnica consiste en la capacidad resonante de
ciertos atomos, como los de hidrégeno. Esta técnica se puede
utilizar para investigar cambios regionales del flujo cerebral,
denominandose en este caso resonancia magnética funcio-
nal, y

b) las técnicas de flujo sanguineo cerebral regional, que uti-
lizan la administraciéon de radio-isétopos, constituyentes de
moléculas inertes cuya distribucion es paralela al flujo san-
guineo cerebral, como la tomografia simple por emision
simple de fotones y la tomografia por emision de positrones,
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en las cuales la adicion de atomos radio-activos a tales molé-
culas no modifica su comportamiento bioquimico ni los me-
canismos fisiologicos en los que participa, debido a la corta
vida media de los radiontclidos.
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Capitulo 6
Histologia del sistema nervioso

Viviana Mandich

1. Las células del sistema nervioso

Podemos definir a la histologia como la disciplina de la bio-
logia que estudia a los tejidos del organismo. Gracias a los varios
avances tecnolégicos (microscopio 6ptico, electronico, distintos
tipos de tinciones, etc.) se puede estudiar el tejido celular, no so-
lamente en sus aspectos morfoldgicos sino también funcionales.
En la histologia del sistema nervioso, se deben diferenciar dis-
tintos tipos de células; en primer lugar, las neuronas o células
nerviosas, de las células de la neuroglia o células de la glia. Es-
tas células se distribuyen de distinta manera en las denominadas
sustancia gris y sustancia blanca del sistema nervioso, y distin-
guen entre si en los preparados y cortes histologicos.

En relacion a la cantidad, las células neuroglia son mucho
mas abundantes que las células nerviosas. En relacion a estas
altimas, en el sistema nervioso encontramos alrededor de 10
(aproximadamente 100.000 millones) de neuronas, y de 10 a 50
veces mas de células gliales. Igualmente, siguiendo a Kandel, lo
importante para tratar de comprender el funcionamiento del sis-
tema nervioso, no radica en la diversidad de células, sino en el
numero y las conexiones especificas que las células establezcan.

2.La neurona

La neurona es la unidad funcional y anatéomica del siste-
ma nervioso, como lo asever6 Ramén y Cajal. Es una célula
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especializada para la recepcién, procesamiento y envio de se-
fiales. Posee un altisimo metabolismo y se ha comprobado la
neuro-génesis (reproduccién de neuronas) en algunas partes
del sistema nervioso adulto, como en el hipocampo, a pesar de
que durante mucho tiempo se afirmé que las células nerviosas
no se reproducian. A su vez, no s6lo poseemos neuronas en el
sistema nervioso central (SNC) sino en todo el cuerpo.

Las neuronas, a través de los impulsos nerviosos, desempe-
nan todas las actividades sensorio-motoras, como las funciones
mentales (memoria, pensamiento, razonamiento, lenguaje, cél-
culo) Sin embargo, sus caracteristicas generales, no difieren de-
masiado de otras células no neurales.

Ramoén y Cajal clasifico a las neuronas segin su morfologia y
el tipo de prolongaciones que poseian. De alli que podemos des-
cribir tres grandes tipos de células nerviosas: unipolares, bipola-
res y multipolares.

Las neuronas unipolares, poseen soma y solamente una pro-
longacion, el axén. Generalmente se encuentran en invertebra-
dos, y en vertebrados en células del sistema nervioso auténomo.

Las neuronas bipolares tienen la particularidad de poseer un
soma y dos prolongaciones; una funciona como dendrita y otra
como axén. Estas se encuentran en la retina y en el bulbo olfa-
torio. Pero salvo estas excepciones, las neuronas sensoriales son
pseudo-unipolares; es decir, poseen un soma y sblo una prolon-
gacion que luego se bifurca. Una prolongacion ingresa a la médu-
la y otra hacia la periferia.

Las neuronas multipolares, poseen un soma, por el que
emergen dendritas y un axon. Varian enormemente en el nimero
de dendritas. Son las mas abundantes en el sistema nervioso
central. Ejemplo de este tipo de células son las células piramida-
les de la corteza cerebral, las células de Purkinje cerebelosas y las
moto-neuronas de la médula.

También podemos clasificar a las neuronas, segin el tipo de
informacion que procesan, en neuronas motoras 0 moto-neuronas
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(eferentes), sensoriales (aferentes), e inter-neuronas o de proyec-
cién.

Otra clasificacién posible es, segtin la longitud del ax6n, en
células tipo Golgi I, o de ax6én largo, y células de axbn corto, o
Golgi II. Las células Golgi I son generalmente inter-neuronas
que median informacién entre distintas areas del sistema ner-
vioso central, o proveen el tono basal de excitatorio (neuronas
mono-aminérgicas). Las células Golgi II, son inter-neuronas en
circuitos locales.

La neurona tipica, morfolégicamente, posee un soma o cuer-
po celular, dendritas y axoén.

El cuerpo o soma neuronal, posee dos componentes basi-
cos, el nucleo y el citoplasma. El citoplasma esta constituido por
moléculas de proteinas y una sustancia acuosa, rodeado por la
membrana plasmatica. En él, se encuentran muchas organelas,
que incluyen estructuras como neuro-fibrillas, mitocondrias, ri-
bosomas, lisosomas, cuerpos de Nissl y complejo de Golgi, entre
otros. La funcién bésica es metabolizar las proteinas esenciales
para el mantenimiento y el crecimiento de la célula. Tiene un
altisimo metabolismo que depende del oxigeno y de la glucosa.
Sintetiza sus propias proteinas, que se incorporan a la membrana
celular o se exportan. Las proteinas son transportadas a través
de micro-tabulos cilindricos que circulan por todo el ax6n y les
proporcionan apoyo metabdlico y estructural. También se pro-
duce un transporte retrogrado, del axén al cuerpo. El nticleo, en
el centro de control y responsable de todas las actividades. Con-
tiene al ADN (4cido desoxirribonucleico).

Las dendritas, del griego dendrén, que significa arbol. Tienen
la funcién de captar los estimulos y transmitirlos al soma. Tienden
a ser mas cortas que el axén y poseen numerosas arborizaciones.

El axén es la unidad de conduccién de la célula, transmite
el impulso nervioso a largas distancias. El segmento inicial, que
contacta con el soma se denomina cono de arranque, donde se
inicia el potencial de accién. El segmento final o botén termi-
nal, pueden ramificarse y hace contacto con otras células en el
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proceso sinaptico. En el cono de arranque, también se observan
mitocondrias, ya que se sintetizan algunos neuro-transmisores.

2.1 La neuroglia

Las células de la neuroglia (glia significa ‘pegamento’) tienen
diversas funciones: soporte, remociéon de productos de desechos
del metabolismo neuronal o restos de células, sintetizan la vaina
de mielina, son buffer espacial y captacion de neuro-transmiso-
res, guia para la migracidon neuronal, participan en la barrera he-
mato-encefalica, la nutricion neuronal, y carecen de propiedades
para generar senales eléctricas.

Encontramos distintos tipos de células neurogliales: La ma-
croglia, compuesta por los astrocitos, oligodendrocitos, células
de Schwann y células ependimales, de origen ectodérmico. Y la
microglia, compuesta por los fagocitos, parte del sistema inmune.

Los astrocitos median todas las funciones antes menciona-
das, salvo la de sintetizar mielina. Esta funcion la realizan los oli-
godendrocitos en el SNC y las células de Schwann en el sistema
nervioso periférico (SNP). Sin embargo, los astrocitos regulan la
sintesis de mielina en forma indirecta, bajo una interaccion de
tipo paracrino (Cardinali, 1997:5).

Los oligodendrocitos y las células de Schwann sintetizan
mielina, vaina de grasa que envuelve al axén, aislandolo y au-
mentando la velocidad de conduccion del potencial de axon. La
vaina de mielina esté interrumpida, no es continua; este sitio se
denomina Nodo de Ranvier, donde se encuentran una alta con-
centracion de receptores ionotropicos voltaje-dependientes Na+
K+.

La diferencia entre ambas células, mas all4 de su localizacion
(SNC/SNP), es que en el caso de los oligodendrocitos, la sinte-
sis de mielina es inducida por los astrocitos. En cambio en las
células de Schwann, la induccién de sintesis de mielina se debe
a la presencia de los propios axones. Otra diferencia es que el
ax6n dentro del SNC es envuelto por varios oligodendrocitos; en
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el SNP, el ax6n es envuelto por una tnica célula de Schwann.
Una tercera diferencia es que las células de Schwann envuelven
al ax6n junto con tejido conectivo, lo que favorece la regenera-
cién de las fibras axonicas lesionadas en el SNP.

Las células ependimales forman principalmente la superficie
interna de los ventriculos, y junto con los astrocitos forman la
membrana limitante interna. A su vez, forman parte de los plexos
coroides, donde se sintetiza el liquido cefalorraquideo.

Los fagocitos, microglia, son las células depuradoras del
SNC, su funcién principal es absorber, fagocitar, el tejido necro-
sado y eliminarlo del lugar de la lesion.

3. Modos de agrupacion

Dependiendo de la localizacion, los conjuntos de las distintas
células neurales reciben diferente denominacion. El conjunto de
neuronas dentro del SNC, recibe el nombre de nticleo; en el SNP,
se denomina ganglio. Si el conjunto de neuronas se ubican en la
médula espinal, se denominan asta; en corteza, lamina.

El conjunto de axones en el SNP se denomina nervio, en el
SNC, en médula, columna; en el resto del SNC, tracto, haz, fas-
ciculo.

4. Modos de conexion

El conocimiento del tipo de las células que se encuentran en el
sistema nervioso, su funcionamiento y morfologia, es basico para
comprender las complejas funciones que desempena nuestro cere-
bro, y asi aumentar nuestro conocimiento sobre este drgano.

El sistema nervioso central —y el cerebro en particular— es
fundamentalmente un conjunto de inter-neuronas interconecta-
das, y con diversas interacciones con las células de la glia.

La diversidad de estructuras del sistema nervioso central se
encuentra en relacion con la diversidad de subtipos de neuronas,
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y con las propiedades funcionales que éstas le confieren a los di-
ferentes circuitos neurales.

Las neuronas tienen la propiedad funcional especial de co-
municarse rapidamente a través de sus conexiones sinapticas, en
ocasiones, a gran distancia una de otra. Cada neurona establece
un promedio de 1.000 conexiones sinapticas, y recibe aproxi-
madamente 10.000 conexiones sinapticas de otras neuronas.
Dado que se considera que el cerebro humano alcanza un nt-
mero aproximado a las 10 neuronas, esto significa que existen
aproximadamente unas 10 conexiones sindpticas. A nivel de las
conexiones sindpticas, la neurotransmision quimica tiene, ade-
maés, una forma diversa de comunicacion inter-neural, dada por
la diversidad de los neuro-transmisores quimicos y la diversidad
de los receptores para esos neuro-transmisores.
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Capitulo 7
Transmision sinaptica

Viviana Mandich

1. Concepto de sinapsis

El término sinapsis designa un sitio de unién entre neuro-
nas. Las neuronas contactan no sélo con otras neuronas dentro
del sistema nervioso central o periférico, sino también con otras
células del organismo, tales como células glandulares, fibras de
musculo liso y fibras miocardicas. La unién de las moto-neuro-
nas de la médula espinal con las fibras del masculo esquelético se
denomina unién neuromuscular.

2.Tipos de sinapsis

Desde el punto de vista estructural y funcional, se distinguen
dos grandes tipos de sinapsis: quimicas y eléctricas.

La interconexion entre células a través de sinapsis eléctricas
se establece en espacios denominados conexones, donde la pri-
mer neurona esta separada de la otra por 3 nandémetros. Este es-
pacio esta recubierto por proteinas y se constituyen canales que
permiten que los iones pasen directamente del citoplasma de una
célula a la otra. De esta manera, en este tipo de sinapsis la trans-
mision de la corriente idnica de una célula a otra es directa, rapi-
da, y bi-direccional. Dado que la corriente atraviesa los canales,
se dice que las células conectadas por espacios de interconexion
estan acopladas electrotonicamente.
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Las sinapsis eléctricas son filogenéticamente més antiguas
que las sinapsis quimicas, y en invertebrados se localizan en neu-
ronas sensoriales y motoras de circuitos reflejos.

Las sinapsis eléctricas persisten en los animales vertebrados,
aunque su importancia en la comunicaciéon neural es marcada-
mente inferior que las sinapsis quimicas. En los mamiferos, las
sinapsis eléctricas entre neuronas se encuentran casi exclusiva-
mente durante el estadio embrionario: durante el desarrollo del
sistema nervioso, los espacios de interconexion que constituyen
las sinapsis eléctricas, permiten que células vecinas compartan
senales eléctricas y quimicas, contribuyendo de esta manera a la
coordinacién del desarrollo y maduracién. En el sistema nervio-
so de los mamiferos adultos las sinapsis eléctricas se encuentran
fundamentalmente en células de la glia. En otras partes del orga-
nismo este tipo de sinapsis se encuentra entre células epiteliales,
células musculares lisas y cardiacas, células hepaticas y células
glandulares.

En las sinapsis quimicas, el terminal ax6nico generalmente
contacta con una porcion de otra neurona, denominandose pre-
sinapsis a la terminal del ax6n y post-sinapsis al sitio de la mem-
brana de la otra neurona, donde el axén establece el contacto. La
direccion normal del flujo de informacion es desde la pre-sinap-
sis a la post-sinapsis.

La sinapsis quimica es uni-direccional, desde la membrana
pre a la post-sindptica, y es también mas lenta que la sinapsis
eléctrica, ya que utiliza un mensajero quimico que se libera en el
espacio sindptico y actiia a través de varios mecanismos.

3. Sinapsis quimicas
3.1 Estructura de la sinapsis quimica
Entre las membranas pre y post-sindpticas existe un espacio

denominado hendidura sinaptica, que es de aproximadamente
20 a 50 nan6metros. La hendidura sinaptica posee ademas una
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matriz, conformada con proteinas extracelulares fibrosas que
unen las membranas pre y post-sinapticas. La estructura y com-
posicion proteica de las membranas pre y post-sinapticas es dife-
rente, lo que se denomina diferenciaciones sindpticas.

La membrana pre-sinaptica, pre-sinapsis o elemento pre-
sinaptico, contiene docenas de vesiculas sindpticas, donde se
acumulan sustancias denominadas neuro-transmisores, o men-
sajeros quimicos, por constituir sustancias que transmiten in-
formacion para la comunicacioén entre las neuronas. También se
encuentran las llamadas pirdmides de estructura proteica, zonas
activas, porque constituyen la zona de liberaciéon de los neuro-
transmisores.

En la post-sinapsis, la diferenciaciéon sinaptica se denomina
densidad post-sinaptica, y constituye el sitio donde se encuen-
tran los llamados receptores de los neuro-transmisores, que
transforman la sefal quimica inter-celular en una senal intra-
celular en la célula post-sinaptica.

3.2 Clastficacion funcional de las sinapsis quimicas

En las diferentes formas de contactos sinapticos, la comu-
nicacion entre la pre-sinapsis y la post-sinapsis puede adoptar,
desde el punto de vista funcional, dos formas: excitadora, si la
sustancia mensajera liberada en la pre-sinapsis estimula a la re-
gion de la post-sinapsis, o inhibidora, si la sustancia mensajera
disminuye la posibilidad de des-polarizar la post-sinapsis.

Algunos autores han descrito caracteristicas estructurales
propias para cada tipo de sinapsis, excitadora o inhibidora. Asi,
se designa a las excitadoras como sinapsis de tipo I, donde el
mensajero quimico es generalmente glutamato (sinapsis gluta-
matérgicas). En ellas se encuentran vesiculas sinapticas de tipo
circular y mayor namero de cuerpos densos (sinapsis asimétri-
ca). Las sinapsis inhibidoras se designan como sinapsis de tipo
11, donde el mensajero quimico es generalmente el acido gaba-
amino-butirico (sinapsis gabaérgicas). En ellas se encuentran
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vesiculas sindpticas aplanadas y menor namero de densidades
pre-sinépticas (sinapsis simétrica).

3.3 Clasificacion morfolégica de las sinapsis quimicas

Las sinapsis quimicas también pueden ser clasificadas en
forma morfoldgica, segin la zona contacto entre la pre y post-

sinapsis.

Membrana

Pre-sinaptica

Membrana

Post-sinaptica

Tipo de

Sinapsis

Axén Soma Axosomatica

Axén Dendrita Axodendritica

Axoén Axo6n Axoaxonica
Dendrita Dendrita Dendrodendritica

o 2 .

4. Etapas de la neuro-transmision sinaptica
4.1 Sintesis de los neuro-transmisores

Los neuro-transmisores (NT) son mensajeros quimicos se-
cretados por la membrana pre-sinaptica. Son los encargados de
llevar el mensaje a la membrana post-sinaptica, modificando
transitoriamente las propiedades de ésta.

Para que una sustancia sea considerada neuro-transmisor
debe cumplir con algunos requisitos:

a) la sustancia debe estar presente en el elemento pre-sinaptico,
b) debe ser liberado en respuesta a la des-polarizacion del
boton terminal y la consecuente entrada de calcio, y

c¢) la membrana post-sinaptica debe poseer receptores espe-
cificos para ésta.
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Desde el punto de vista fisico-quimico, se pueden distinguir
cuatro tipos principales de neuro-transmisores: las aminas bi6-
genas, los aminoacidos neuro-transmisores, neuro-péptidos y
gases.

Las aminas son sintetizadas en el botén terminal a partir de
precursores, y son almacenadas en vesiculas sinépticas, en la cer-
cania de las zonas activas.

La tirosina es el aminoacido precursor de las llamadas ca-
tecolaminas: La dopamina (DA), la noradrenalina (NA) y la
adrenalina (A). El triptéfano es el aminoacido precursor de las
serotonina (5HT). La colina es una sustancia precursora de la
acetilcolina (Ach).

Los amino4cidos también son sintetizados en el boton ter-
minal, y almacenados en vesiculas. En el sistema nervioso cen-
tral, el glutamato (Glu) es el neuro-transmisor excitatorio mas
comun, mientras que el acido gamma-amino-butirico (Gaba) es
considerado el neuro-transmisor inhibitorio mas frecuente. La
glicina (Gli) también es un neuro-transmisor inhibitorio dentro
del sistema nervioso central.

El glutamato y la glicina son sintetizados a partir de la gluco-
sa y de otros precursores existentes en las neuronas. El Gaba es
sintetizado a partir del glutamato, su precursor.

Los neuro-péptidos son sintetizados en el soma, llegan al bo-
ton terminal a través del transporte axoplasmatico y son almace-
nados en Granulos de Secrecion. Estos se encuentran en zonas
mas distantes a las zonas activas, y necesitan mayor corriente
des-polarizante para su liberacion.

Los péptidos mas conocidos, sustancia P (presente en altas
concentraciones en el hipocampo y corteza), péptidos opioides
(endorfinas, encefalinas y dinorfinas) —ampliamente distribui-
dos en todo el encéfalo y generalmente con efecto depresor—, el
neuro-péptido Y, que participa en la regulaciéon del comporta-
miento alimentario, y el péptido vasoactivo intestinal.

Los gases no cumplen todos los criterios para ser con-
siderados neuro-transmisores, de alli que son considerados
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neuro-transmisores putativos. Los mas distinguidos son el
6xido nitrico (ON) y el didxido de carbono.

El 6xido nitrico se sintetiza a partir de enzimas; es un radical
de corta vida que interactta con las células vecinas, por difusion.
Esta implicado en la dilatacion de los vasos sanguineos en el sis-
tema nervioso central y en el aprendizaje.

También los neuro-transmisores, especialmente las aminas,
funcionan como neuro-moduladores; son moléculas que actian
en tiempo y espacio prolongado, liberados en el elemento pre-
siniptico y generalmente asociados a receptores metabotrdpicos.

4.2 Liberacion de los neuro-transmisores

La liberacion de los neuro-transmisores se produce en la
pre-sinapsis debido a dos eventos. La des-polarizacion del bo-
ton terminal y la consecuente entrada de calcio al terminal pre-
sinaptico.

Cuando el potencial de accién des-polariza el boton terminal,
esto produce la apertura de canales voltaje-dependientes de cal-
cio, y éste ingresa a la pre-sinapsis, dado que posee mayor con-
centracion afuera de la membrana. El calcio, en el elemento pre-
sinaptico, produce que las vesiculas sinipticas —que contienen
los neuro-transmisores— se acerquen a la zona activa, se fusionen
a la membrana pre-sinaptica y liberen por exocitosis los neuro-
transmisores al espacio sinaptico.

En el caso de los granulos de secrecion, también liberan su
contenido por exocitosis dependiente de calcio, pero necesitan
mayor concentracion de este i6n, ya que se encuentran alejados
de las zonas activas. De alli que, para que se fusionen a la mem-
brana, necesiten trenes de potenciales de acciéon de alta frecuen-
cia, que permiten mayor entrada de calcio, y asi lograr fusionarse
a la membrana y liberar su contenido al espacio sinéptico.

También encontramos en el elemento pre-sindptico auto-
receptores que regulan la cantidad de neuro-transmisor sinteti-
zado y liberado.
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4.3 Union del neuro-transmisor a los receptores post-
sinapticos

En la densidad post-sindptica se localizan receptores que
captan los neuro-transmisores. Basicamente encontramos re-
ceptores ionotropicos neuro-transmisor dependientes y recep-
tores metabotroépicos.

La unién del neuro-transmisor al receptor es especifica,
“como llave cerradura”. Por ejemplo, la acetilcolina so6lo activa a
su familia de receptores y no a receptores gabaérgicos.

Los receptores ionotrépicos neuro-transmisor dependien-
tes, son proteinas por las que van a ingresar iones, a través de
la apertura o cierre de un canal, que es activado por la union del
neuro-transmisor a un sitio especifico de éste. En ausencia de
neuro-transmisor, el poro esta cerrado.

El efecto de la activacion de este tipo de receptores es el cam-
bio en el potencial de la membrana post-sinaptica. Si por el ca-
nal ingresa un cation (Ca+, K+, Na+) se va a producir una des-
polarizacion local de la membrana, que denominamos potencial
graduado o potencial post-sinaptico excitatorio (PPSE). Si por
el receptor activado ingresa un anién (CI-) se va a producir un
hiper-polarizacién local o potencial post-sindptico inhibitorio
(PPSI)

Los potenciales graduados o post-sinapticos poseen deter-
minadas propiedades, dadas las caracteristicas de la membrana.
Acercan o alejan el potencial de membrana del umbral para que
se dispare el potencial de accidon. Son graduados, electrotonicos
o proporcionales a la intensidad del estimulo. Presentan una
conduccion decreciente; es decir, bajan su amplitud a lo largo
de la distancia (al igual que disminuye el tamano de una onda en
el agua con la distancia a partir del origen) a lo largo del axo6n.
Provocan un cambio cuantitativo en la membrana, cambiando su
electronegatividad/positividad.

Ha de tenerse en cuenta que el efecto que se produzca en la post-
sinapsis (potenciales post-sinapticos excitatorios o inhibitorios), va
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a depender del ion que ingrese; es decir, del receptor que se active, y
no del neuro-transmisor. Ya que el mismo neuro-transmisor puede
producir distintos efectos segtin el receptor que active. Por ejemplo,
la acetilcolina a nivel cardiaco hiper-polariza la membrana (dismi-
nuye la contraccion), y a nivel de la musculatura esquelética la des-
polariza (aumenta la contraccion)

Los receptores metabotropicos, son también proteinas, que
se encuentran en la densidad post-sinaptica y se activan por la
union del neuro-transmisor al sitio especifico. Pero el efecto de la
activacion no produce la apertura o cierre de un canal i6nico, sino
la activacion de la proteina G y posterior activacion de efectores.
Los efectores pueden ser enzimas que producen segundos mensa-
jeros, produciéndose una cascada quimica en el citosol, o activan-
do canales i6nicos asociados a la proteina G. Son receptores que
regulan el funcionamiento de la célula, el metabolismo celular, y
modulan la eficacia de los potenciales post-sinapticos. Es decir,
como su nombre lo indica, no modifican en forma directa el po-
tencial de membrana. Hablamos entonces de modulacion.

4.4 Acciéon generadora de potenciales post-sinapticos
por la neuro-transmision

Como expresa Bear, la neurona recibe miles de estimulos
(potenciales post-sindpticos) que son integrados en una tnica
aferencia, el potencial de accién. El proceso a partir del cual esto
se lleva a cabo se denomina calculo neural o sumacion.

Tengamos en cuenta que las dendritas y el soma, donde se
producen los potenciales post-sinapticos, poseen propiedades
distintivas, tal como lo indicamos en el parrafo anterior. Una de
las propiedades que destacaremos en este paragrafo es la suma-
cion espacial y temporal, que contribuye a la integracion de las
senales.

Sumacién espacial: si se estimula la densidad post-sinaptica
en dos puntos proximos, los potenciales se sumaran. Si los dos
potenciales son iguales, el potencial graduado sera el doble que
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el que tendria lugar con un solo estimulo. Si se producen a mayor
distancia, se disipan, dado que disminuye su intensidad con la
distancia. Cuando un potencial hiper-polariza y otro des-polari-
za, se restan (en rigor, anulandose).

Sumacion temporal: El potencial graduado o post-sinaptico
decae con el tiempo, después de que el estimulo haya finalizado.
Un segundo potencial, dado un tiempo maés tarde en el mismo
lugar, producird una respuesta similar. Si el segundo potencial se
produce poco después del primero, los potenciales se sumaran,
aumentando asi la intensidad del potencial. La intensidad del po-
tencial vendra determinada por la fuerza de los dos estimulos y
del intervalo de tiempo que los separa. Al igual que en la suma-
cion espacial, si un potencial des-polariza y otro hiper-polariza
en una secuencia de breve de tiempo, se restaran.

La integracion de todos los potenciales graduados por suma
espacio-temporal determinara el disparo o no del potencial de
accion. Si predominan los potenciales post-sinapticos excitato-
rios, y logran des-polarizar hasta el cono de arranque (donde se
encuentra la mayor concentracion de receptores ionotropicos
voltaje-dependientes Na+ K+) hasta -50mv (el umbral) se pro-
duciré el potencial de accién. Si predominan los potenciales post-
sinapticos inhibitorios no se disparara. De alli que las sinapsis
mas efectivas son aquellas cercanas al cono de arranque.

4.5 Mecanismos de inactivacién del neuro-transmisor

Una vez obtenido el efecto en la post-sinapsis, es necesario
desactivar el neuro-transmisor; de lo contrario, seguiria estimu-
lando a la membrana. Los mecanismos de terminacion de la si-
napsis son difusién, recaptacion y degradacion. El mecanismo
utilizado dependera de cada tipo de neuro-transmisor. General-
mente se utiliza una combinacién de los distintos mecanismos.

Los neuro-transmisores pueden ser desactivados por difusion,
y asi sacados del espacio sindptico, por transportadores o células
gliales. También pueden ser recaptados por transportadores, que
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los entregan nuevamente a la membrana pre-sinaptica, o degrada-
dos (modificados en su composicién quimica, generalmente sepa-
rando sus componentes) en la hendidura sinaptica, o luego de ser
re-captados. La enzima més frecuente que degrada a las aminas es
la monoaminooxidasa (MAO).

Como hemos desarrollado, la transmisién sinaptica es un
proceso vital, que llevan a cabo las células, y que consiste en el
envio de mensajes para coordinar actividades. Parafraseando
a Bear, comprender el proceso de transmision sinaptica es de
suma importancia, ya que su conocimiento permite entender
cualquier operacién que realice el sistema nervioso, como las ba-
ses del aprendizaje y la memoria, los mecanismos de acciéon de
las drogas, y las causas de los trastornos mentales, entre otros.
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Capitulo 8
Fisiologia neuronal

Jorge Brun

1. Introduccion

La funcion basica de las células del sistema nervioso consiste
en recibir, procesar y transmitir informacién. Para esto, las neu-
ronas disponen de varios mecanismos sumamente ingeniosos y
eficientes que fueron modelados a lo largo de la evolucion.

2. Potenciales eléctricos en las células nerviosas

Es muy tentador hacer una analogia entre un cable eléctrico
y el ax6n de las neuronas. Como sabemos, si se intenta trasmitir
una senal en un cable eléctrico comun, sucede que una peque-
fia sefal inyectada en un extremo ira disminuyendo su amplitud
a medida que se transporta por el cable. Esto se debe a que el
conductor del cable ofrece resistencia al paso de los electrones
(corriente eléctrica).

Es sorprendente lo que sucede en un axén, ya que una sefial
producida en un extremo del mismo recorre toda la longitud del
axon sin disminuir su amplitud, contrariamente a lo que se ob-
serva en un cable eléctrico. Si bien existe la conduccion pasiva
en los axones, ésta es superada por la eficiencia del potencial de
accion. Uno podria hacer una analogia, como si el axon fuese una
manguera llena de agujeros que transporta agua, la corriente de
agua se iria perdiendo por los agujeros.

Estas senales transitorias, que recorren los axones desde el
cono axonico (o zona de activacion) hacia los botones terminales,
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se denominan potenciales de accién. Son transitorias debido a su
corta duracion y a su capacidad de regenerarse continuamente.

En primer lugar para poder evidenciar estos potenciales
deberiamos hacer una preparacion experimental relativamente
simple: si colocamos un micro-electrodo (que no es otra cosa que
un tubo de vidrio estirado hasta un diAmetro muy pequefio lleno
de una solucién salina conductora de la electricidad) dentro del
citoplasma de la célula nerviosa y lo conectamos a un voltime-
tro, obtendremos una lectura de voltaje de alrededor de -65mV
(1mV=0.001V). El signo sélo indica que el interior de la célula es
negativo respecto del exterior. A esta medicion se la denomina
potencial de membrana en reposo. Siempre y cuando nuestra
neurona esté en condiciones apropiadas (viva) verificaremos este
valor de potencial de reposo.

Los potenciales de accioén representan cambios transitorios
y reversibles del potencial de reposo. Para obtener un potencial
de accidon debemos hacer pasar una corriente eléctrica a través
de la membrana. En condiciones normales esta corriente seria
generada por otra neurona en la sinapsis entre ellas, o por la
transduccion de un estimulo por parte de receptores o neuronas
sensoriales.

En el laboratorio podemos simular esta condicién insertan-
do un segundo micro-electrodo en la neurona, conectado a una
fuente de corriente (una bateria). Sila corriente entregada vuelve
al potencial de membrana més negativo (hiper-polarizacién) no
ocurre nada significativo, el potencial varia proporcionalmente
con la corriente inyectada. Estas se denominan respuestas pasi-
vas. Por el contrario, si la corriente inyectada vuelve al potencial
mas positivo, decimos que des-polariza la membrana. Este fen6-
meno ocurre hasta que llegamos al umbral del potencial luego
del cual se dispara un potencial de accion.

Este potencial de accion es una respuesta bio-eléctrica de la
neurona, y en el osciloscopio se observa como una inversion bre-
ve del potencial, de alrededor de 2 6 3 ms. Es importante des-
tacar que la amplitud del potencial de accion es independiente
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de la magnitud de la corriente empleada en generarlo; es decir,
que corriente mayores no produciran potenciales mas grandes.
Por esta razén decimos que los potenciales de acciéon son todo o
nada; es decir, que se desarrollan por completo o no lo hacen. Si
aumentamos la amplitud o la duracién del estimulo, se produci-
ran multiples potenciales de acciéon. En consecuencia, la intensi-
dad del estimulo se codifica por la frecuencia de disparos de los
potenciales de acciéon (FM) y no por su amplitud (AM).

3. Movimientos idnicos

Los distintos potenciales eléctricos de las células son
producidos debido a:

1) diferencia de concentraciéon de distintos iones a través de
las membranas, en este caso la membrana neuronal, y 2) di-
chas membranas son selectivamente permeables a algunos
de estos iones.

A su vez, estas dos caracteristicas dependen de dos proteinas
de membrana. Por un lado, el gradiente de concentracion de los
iones se establece gracias al funcionamiento de las bombas i6-
nicas: estas bombas mueven activamente iones hacia el interior
o el exterior de la célula en contra del gradiente de concentra-
cion. Por otro lado, la permeabilidad selectiva de la membrana
neuronal se debe a la presencia en la misma de canales i6nicos;
éstas, en tanto proteinas intrinsecas de membrana, permiten el
paso de iones especificos a favor del gradiente de concentracion
por difusién simple. Canales y bombas trabajan en forma contra-
puesta, permitiendo de esta manera la generacion de potenciales
celulares.

Consideremos un modelo simplificado que permite com-
prender la generacion del potencial de reposo en una neurona.
Dos compartimentos con soluciones acuosas de iones, separados
por una membrana imaginaria. Supongamos ahora que dicha
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membrana es s6lo permeable al potasio (la membrana posee ca-
nales especificos que sblo dejan pasar potasio), si la concentra-
cion de K* (ion potasio) fuese igual en ambos compartimentos,
no observaremos ningin fenémeno. Ahora, si hacemos que la
concentracion de K*sea diez veces mayor en un compartimento,
veremos la generaciéon de un potencial de membrana en reposo.
Este potencial es negativo en donde hay menos concentracién K*
en el equilibrio, respecto del otro compartimento. Si medimos la
diferencia de potencial entre ambos compartimentos verificamos
una tension de —58mV. Dicho de otro modo el potencial de repo-
so de nuestra membrana imaginaria seria de —58mV.

Veamos ahora como se llega a dicho estado estacionario. En
el instante en que los canales de K* de nuestra membrana ima-
ginaria se abran, el gradiente de concentraciéon producird un
movimiento de iones hacia el compartimento donde hay menor
concentracion de K*. A medida que el K*va entrando, este com-
partimento se vuelve cada vez més positivo; esto genera un po-
tencial eléctrico que se opone a la entrada del ion. En este esta-
do se frena el movimiento i6nico y se llega al equilibrio. En este
estado, podemos asegurar que son dos las fuerzas involucradas
en este equilibrio: por un lado la difusién simple que permite el
flujo i6nico desde el compartimento de mayor concentracion ha-
cia el de menor concentracion y, por otro y en contraposicion, la
generacion de un gradiente eléctrico que se opone a la entrada
de iones. El resultado de esto es que se llega a una diferencia de
potencial de equilibrio para ese ion en particular (E ), expresada
en milésimas de V (mV).

Este mismo modelo simplificado lo podriamos aplicar con
otros iones involucrados en el potencial de reposo de las neuro-
nas, se considera que estos son el K* y el Na* (existen otros iones
como el Cl' y el Ca®*, pero sblo con K* y Na* podemos explicar el
potencial de reposo).
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4. Predicciones

Es posible mediante una simple formula predecir el valor del
potencial de reposo de un sistema en equilibro electro-quimico.
Mediante la llamada ecuacién de Nernst, y conociendo las con-
centraciones a un lado y otro de la membrana, es posible obtener
el valor de dicho potencial.

E, = 61.54 mV log [X], /[X],

En donde E, es el potencial de equilibrio del ion, 61.54 es el
resultado de simplificar constantes fisicas, y el altimo término se
refiere al logaritmo en base 10 del cociente de la concentraciéon
(indicada por corchetes) del ion a un lado y otro de la membrana.

Para el caso concreto del K+, y considerando que dicho
ion estd 20 veces mas concentrado en el interior del axén que en
el exterior, tendriamos:

61.54 mV log [1]_,/[20],
61.54 mVlog 1/20
61.54 mV —-1.3 = -8omV

EK
EK
EK

Si hacemos lo mismo para el caso del Na*, sabiendo que di-
cho ion esti concentrado 10 veces mas en el exterior que en el
interior del ax6n, tenemos:

E,, = 61.54 mVlog [10]_ /[1].
E,, = 61.54 mVlog 10/1
E,,=61.54 mV 1~ +62mV

De esta manera, podriamos calcular para distintos iones y
para distintos valores de concentracion el valor de E,. Si hace-
mos un grafico en donde el eje X represente el logaritmo del co-
ciente de concentraciéon de un ion, y en el eje Y el valor del poten-
cial de membrana, obtendriamos una recta ascendente con una
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pendiente de 58mV por cada aumento o disminucién de 10 veces
en el gradiente de concentracion, para el caso del K.

Ya podemos ir observando que en un potencial de accion los
valores maximos y minimos oscilan entre el E . del Na*y el E, del
K*, al menos en un axén gigante de calamar, de acuerdo al mode-
lo generado por Hodgkin y Huxley. Ademas dijimos que bastan
los iones K*y Na* para explicar el fenémeno. Deberiamos poder
calcular qué ocurre en un sistema donde tenemos una membra-
na permeable (con canales) al Na* y al K*, una mayor concen-
tracion de Na* en el compartimento extra-celular y una mayor
concentracion de K*en el compartimento intra-celular. Con una
ecuacion derivada de la de Nernst, la ecuacion de Goldman, po-
demos predecir el valor del potencial de reposo de una neurona
(Vm), conociendo los valores de concentraciéon de los iones y la
permeabilidad de la membrana a dichos iones:

Vm = 61.54mV log P, [K*]_ + P [Na‘]  /P[K] +P[Na‘]

ext int int

Donde Vm es el potencial de reposo de la neurona, [Na*] y
[K*] son las concentraciones de los iones en el interior y el exte-
rior de la neurona, y Py P, son las permeabilidades relativas de
la membrana para el sodio y el potasio respectivamente. Para un
caso experimental en un axén gigante de calamar, los valores po-
drian ser: 5 mM de K*en el exterior y 100 mM en el interior, 150
mM de Na*en el exterior y 15 mM en el interior. El otro factor es
la permeabilidad de la membrana, que sabemos es 40 veces mas
permeable al K* que al Na*; es decir, que en reposo la membrana
tiene mas canales de K* abiertos que de Na*. Sustituyendo los
valores obtendremos:

Vm = 61.54mV log 40[5]_, + 1[150]_, / 40[100]
Vm = 61.54mV log 350 / 4015
Vm ~ -65mV

int + 1[15]int
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Como se observa, en reposo el equilibrio est4d mas cercano al
valor de E_que al de E, debido a la gran permeabilidad al K*de
la membrana en reposo; casi podriamos asegurar que el respon-
sable del Vm es el K*.

5. Potenciales de accion

Aunque ya adelantamos algo de esto, deberiamos preguntar-
nos la razoéon por la cual la membrana de una neurona se des-
polariza durante un potencial de acciéon. De acuerdo con los da-
tos que usamos anteriormente, sabemos que podemos calcular
el potencial de equilibrio para un ion mediante la ecuacion de
Nernst. En el caso del Na*, este valor es casi siempre positivo;
por lo tanto, si la membrana se volviese subitamente muy per-
meable al Na*, el potencial de membrana se aproximaria al valor
del E,. Este dato es el que usaron Hodgkin y Katz para postular
la hipotesis de que el potencial de accidén surge debido a que la
membrana se hace transitoriamente permeable al Na*.

Aunque la membrana en reposo es poco permeable al Na*,
se vuelve rapidamente muy permeable durante las fases de as-
censo y supra-descarga del potencial de acciéon. Este incremento
transitorio de la permeabilidad se debe a la apertura de canales
exclusivos para el Na* que estan normalmente cerrados duran-
te el estado de reposo. Ademas, recordemos que el Na* esta mas
concentrado en el exterior de la neurona, y que el interior es ne-
gativo respecto del exterior de la misma. Esto resulta en una gran
fuerza dindmica sobre el Na*; en cuanto se abren estos canales,
dicho ion entra en la neurona des-polarizandola, aproximandose
al valor del E . Este evento es de corta duracion, ya que estos ca-
nales de Na* se inactivan rapidamente, siguiendo con la re-pola-
rizacion, y luego de esta fase una hiper-polarizacion transitoria.
Esto dltimo (tal y como veremos més adelante) es el producto de
un aumento de la permeabilidad de la membrana al K*. En es-
tas circunstancias, se produce el flujo de K*de manera tal que el
voltaje de membrana se aproxima al valor del E . Mas tarde, este
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exceso de K*se recompone por el funcionamiento de la bomba de
Na*/ K*, volviendo el Vm a su valor normal de reposo.

Los experimentos de sustitucién de iones llevados a cabo por
Hodgkin y Katz brindan indicios reales de que el potencial de re-
poso se produce debido a la alta permeabilidad de la membrana
en reposo al K*, mientras que la des-polarizacion durante el po-
tencial de accibn es el resultado de un aumento transitorio en la
permeabilidad de la membrana al Na*. Sin embargo, estos datos
no dan indicios acerca de la manera en que la membrana modi-
fica su permeabilidad a estos iones. Lo sorprendente es que hoy
sabemos que es el propio potencial de membrana de la neurona
el que permite los cambios de permeabilidad de la membrana,
como veremos mas adelante.

6. Una cuestion de voltaje

En la gran mayoria de las neuronas, los cambios en la mem-
brana que posibilitan los potenciales de accion consisten en una
elevacion rapida y transitoria de la permeabilidad de la membra-
na al sodio, seguida por una elevacion mas lenta, pero persisten-
te, de la permeabilidad al potasio. Estos cambios de permeabi-
lidad de la membrana son voltaje-dependientes, y aumentan a
medida que la membrana se des-polariza. Esta dependencia de la
permeabilidad al voltaje explica la generacién de los potenciales
de accion.

La des-polarizacion de la membrana hasta el nivel del umbral
produce un aumento rapido y auto-sostenido de la permeabilidad
al Na*; en consecuencia, se produce la fase de elevacion del po-
tencial de accidn, seguido de un breve aumento de la permeabili-
dad al K*,aunque mucho mas lento. Esto Gltimo restablece, en la
fase de descenso del potencial de accion, los valores del potencial
de reposo negativo de la membrana axonal.

Para comprender estos fenémenos, debemos recordar que
el origen de los potenciales en las células nerviosas se debe a
que la membrana es diferencialmente permeable a los distintos
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iones involucrados. Un fenémeno clave en este proceso se basa
en las observacion de que los potenciales de accion so6lo se gene-
ran cuando el potencial de membrana se torna mas positivo que
determinado umbral. Esto estaria indicando que el mecanismo
responsable del incremento de la permeabilidad al Na* es sen-
sible al potencial de membrana. Esta cuestion presentaba obs-
taculos practicos para el estudio de los potenciales de accion.
No fue sino hasta el desarrollo de las técnicas de pinzamiento
o control del voltaje de la membrana, por parte de Hodgkin y
Huxley en el aho 1940, que se pudieron estudiar estos fendéme-
nos. Esta técnica permite colocar el potencial de membrana en
el valor necesario, y al mismo tiempo medir los cambios en la
permeabilidad de la misma.

En experimentos utilizando axones gigantes de calamar (Lo-
ligo spp.), llevaron el potencial de membrana a —65mV, y obser-
varon que no habia flujo iénico; por ende, no observaron flujo de
corriente, sélo una re-distribucion de cargas a través de la mem-
brana, que producia una corriente muy rapida de capacitancia.
Lograron otro resultado mucho més espectacular, cuando lleva-
ron el voltaje de membrana a omV. En esta situacion, se vuelve
a producir la corriente de capacitancia por la re-distribucién de
cargas, pero en sentido inverso al caso anterior (hacia el exterior).
Pero lo més interesante es que el axon produce una corriente i6-
nica hacia el interior (cargas positivas ingresando al axén), que
crece rapidamente y deja lugar a una corriente hacia el exterior,
tardia y mucho més lenta. El hecho que la des-polarizacion de la
membrana produzca estas corrientes i6nicas demuestra que la
permeabilidad de la membrana de los axones es, en efecto, volta-
je-dependiente. El aspecto que no muestran estos experimentos
tiene que ver con cuales son los iones involucrados en este fend-
meno y cuantas formas de permeabilidad existen.

Para poder demostrar qué iones y qué formas de permeabi-
lidad estan involucradas en el potencial de accién, Hodgkin y
Huxley idearon experimentos en donde eliminaban el Na* ex-
terno. Por la ecuacién de Nernst podemos calcular que en estas
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condiciones el E se vuelve negativo; por lo tanto, si aumenta la
permeabilidad al Na*, la corriente debe fluir hacia el exterior del
ax6n (debido a la inversion del gradiente de concentracion). Por
lo tanto, la corriente temprana de Na*hacia el interior invierte su
polaridad, y se convierte en una corriente hacia el exterior. Esto
demuestra que la corriente temprana de Na* hacia el interior se
debe al ingreso de Na* al interior del axon. De todos modos, esto
no tiene casi ningtn efecto sobre la corriente tardia hacia el exte-
rior, que fluye cada vez que se mantenga la membrana des-polari-
zada durante algunos milisegundos, de modo que este flujo seria
producto de un ion diferente del Na*. Varios experimentos utili-
zando K* marcado radioactivamente muestran que efectivamente
es este ion el causante de la corriente tardia hacia el exterior.
Con estudios farmacoldgicos se puede comprobar la existen-
cia de dos mecanismos distintos sobre los elementos que produ-
cen estas corrientes. Utilizando tetrodotoxina (neurotoxina del
pez globo japonés) se logra bloquear selectivamente la corriente
temprana de Na*, sin afectar la tardia de K*. Por el contrario uti-
lizando tetraetilamonio se bloquea la corriente de K*, dejando
intacta la corriente de Na*. Hoy conocemos que los elementos
involucrados en estos fendmenos son los canales idénicos voltaje-
dependientes, selectivamente permeables al Na* o al K*.

7.Reconstruyendo el potencial

Recordemos que con estos estudios experimentales, Hodgkin
y Huxley pudieron formular un modelo matematico para deter-
minar si los cambios en la conductancia al Na*y K* eran suficien-
tes para explicar los potenciales de accidon. Para que el modelo
funcionara, asumieron que las corrientes i6nicas se deben a un
cambio en la permeabilidad de la membrana, definida como la
reciproca de la resistencia; por lo tanto, la conductancia esta in-
timamente relacionada con la permeabilidad de la membrana
axonal. Utilizando la ley de Ohm, la corriente que fluye durante
un aumento de la conductancia de la membrana esta dada por:
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Ln =80 Vo~ E)  8,=1/R,\L,=(V,-E J/R

Donde I es la corriente ionica, g es la conductancia de la
membrana para ese ion, V_ es el potencial de reposo de la mem-
brana, y E, es el potencial de equilibrio para el ion. La diferencia
entre V_yE, esla fuerza electro-quimica que impulsa el movi-
miento del i6n.

El aumento inicial de la conductancia al Na* coincide tempo-
ralmente con la fase de ascenso del potencial de accion; esto con-
duce al ingreso de Na*en la neurona produciendo una des-pola-
rizacion que lleva el potencial cerca del E,,. Luego, la velocidad
de des-polarizacion disminuye, debido a que la fuerza electroqui-
mica sobre el Na* disminuye y los canales de Na* voltaje-depen-
dientes se inactivan. Simultaineamente, la des-polarizacion acti-
va mas lentamente la conductancia al K* voltaje-dependiente, de
manera tal que el K* abandona la neurona re-polarizando el po-
tencial de membrana hacia el E, (fase de descenso). Dado que la
conductancia al K*es transitoriamente atin mayor que durante el
potencial de reposo, el potencial de membrana se vuelve mas ne-
gativo en la fase denominada hiper-polarizacién. Esto produce
la inactivacion de la conductancia voltaje-dependiente al K*, per-
mitiendo que el potencial retorne a su valor normal de reposo.

El mecanismo de generacion del potencial de accion se puede
representar como dos circuitos re-alimentados. El primero, un
ciclo rapido realimentado positivamente: el aumento de la con-
ductancia voltaje-dependiente al Na*, produce un mayor ingreso
de Na*ala neurona, por lo que se des-polariza més la membrana,
lo que a su vez aumenta la conductancia y contintia el ciclo hasta
la inactivacién de los canales de Na*. Mientras esto ocurre, se
activa el segundo ciclo més lento, de re-alimentacién negativa.
El ciclo anterior también produce el aumento de la conductan-
cia voltaje-dependiente al K*, lo que trae aparejado el restable-
cimiento del potencial de membrana, debido a la salida de K* de
la célula. El circuito de realimentacién positiva rapida, una vez
iniciado es auto-sostenido por las propiedades intrinsecas de la
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membrana neuronal, principalmente la dependencia del voltaje
de las conductancias i6nicas. Esta propiedad regenerativa expli-
ca el comportamiento “todo o nada” de los potenciales de accion,
una vez superado o alcanzado un umbral definido.

8. Larga distancia

Los mismos mecanismos vistos anteriormente permiten
explicar también la transmision de sefiales a larga distancia. Al
comienzo de este capitulo mencionamos las malas propiedades
conductoras de las células nerviosas. La conduccion de corriente
a lo largo de los axones en ausencia de potenciales de accion se
denomina flujo pasivo de corriente. Si en un ax6n largo inyec-
tamos un pulso de corriente, de una magnitud tal que no llegue
al umbral de estimulacion, y luego registramos con micro-elec-
trodos colocados a lo largo de dicho ax6n, observaremos que la
magnitud del potencial producido disminuye exponencialmente
a medida que nos alejamos del lugar de inyeccion del pulso. Esta
transmision decremental de la corriente se debe a que la corrien-
te del potencial gradual producido se escapa por la membrana
del ax6n. La analogia de la manguera que transporta agua es til
para entender este Ultimo fen6meno. Si nuestra manguera esti
llena de agujeros la cantidad de agua que saldra por su extremo
sera proporcional a la cantidad de agujeros que posea. Cuantos
mas agujeros presente, menos agua saldri. Este fendmeno de
conduccion pasiva soélo puede explicar el transporte de corriente
en neuronas con axones menores de 1 mm de largo.

Si repetimos el experimento anterior, pero inyectando una
corriente de estimulo de una magnitud tal que sobrepase el um-
bral, veremos un resultado increiblemente diferente del anterior.
Se observa la generacion de un potencial de acciéon que no dismi-
nuye su amplitud a lo largo del axén, sino que por el contrario la
mantiene constante. Recordemos también que la distancia que
puede recorrer un potencial de accién puede llegar a ser de un
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metro o mas, y que la velocidad a la que lo recorre es mensurable
y se denomina velocidad de conduccion.

Un estimulo des-polarizante, por ejemplo una sefal sinap-
tica, o un potencial generado por un receptor, o en ultima ins-
tancia un pulso de corriente inyectada en forma experimental,
des-polarizara localmente el axé6n, produciendo la apertura de
los canales de Na* voltaje-dependientes. Esto produce el influjo
de iones Na* al interior del ax6n, que de sobrepasar el umbral
generara un potencial de accion en el lugar. Algo de la corriente
local generada por el potencial de accion fluira por el axén en for-
ma pasiva, de manera de facilitar la des-polarizacion de la mem-
brana adyacente, abriendo de esta manera mas canales de Na*,
produciendo la propagacion activa del potencial de accion en un
ciclo continuo a lo largo del ax6n. Las propiedades regenerativas
de los canales de Na* permiten que los potenciales de accion se
propaguen a todo o nada, asegurando asi la transmisién de sefia-
les a larga distancia.

A lo largo del ax6n, el paso del potencial de accién deja por
un breve tiempo inactivados los canales de Na*y abiertos los
canales de K* que permiten la re-polarizacion. De este modo la
membrana queda imposibilitada de regenerar potenciales de
accion inmediatamente por detras del frente por donde avanza;
este intervalo o periodo se denomina periodo refractario. Este,
si se ubica en el tiempo en que los canales de Na* estan inactiva-
dos, se denomina periodo refractario absoluto. Durante el mis-
mo no existe posibilidad alguna de generar un nuevo potencial de
accion. Si el periodo refractario se ubica o coincide con el periodo
de hiper-polarizacién de la membrana, habra posibilidad de pro-
ducir otro potencial de accion, pero esto dependera de la capaci-
dad de des-polarizacion del estimulo; éste se denomina periodo
refractario relativo. La existencia de estos periodos refractarios
limita la frecuencia de disparo de una neurona, debido a que los
canales voltaje-dependientes de la membrana deben volver a su
condicién de reposo para generar entonces un nuevo potencial de
accion. Experimentalmente se observé que la frecuencia maxima
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de disparo de las neuronas es de alrededor de 1 kHz (1000 Hz o
ciclos por segundo). La refractariedad de la membrana luego de
un potencial de accion explica por qué los mismos no se propa-
gan en forma retrograda.

Para la propagacion del potencial de accion se requiere la ac-
cion coordinada de dos flujos de corriente: el pasivo y las corrien-
tes activas que dependen de los canales i6nicos voltaje-depen-
dientes. La velocidad de propagacion de los potenciales de accion
depende de ambos fenémenos. Una forma de mejorar el flujo pa-
sivo de corriente consiste en aumentar el diAmetro de los axones,
con lo que se logra disminuir la resistencia interna. Muestra de
esto es la existencia de axones gigantes en invertebrados como
los calamares.

La otra estrategia para mejorar la velocidad de conduccion de
las sefiales en los axones consiste en aislar los axones, de manera
a limitar la fuga de corriente en los axones desnudos. Esta estra-
tegia es posible gracias al proceso de mielinizacion, por el cual
los oligodendrocitos en el sistema nervioso central y las células
de Schwann en el sistema nervioso periférico producen mielina,
una sustancia formada por lipidos y proteinas, que envuelve en
capas a los axones. La razén de la aceleracion de la conducciéon
de las senales se debe a que la generacion de los potenciales no se
da en todo el ax6n, sino que se produce sélo en las discontinuida-
des entre una vaina de mielina y la siguiente, estructura conocida
como nodo de Ranvier. En estas zonas se encuentra una mayor
densidad de canales de NA y K* voltaje-dependientes. De esta
manera, una parte de la corriente pasiva fluye por el interior del
axon entre un nodo y el siguiente, mientras que la corriente acti-
va se genera con la apertura de los canales voltaje-dependientes,
unicamente en los nodos de Ranvier, produciendo el potencial de
accion en el segmento siguiente. Esta forma de conduccion se la
denomina saltatoria, que indica que el potencial de accion salta
de nodo en nodo hasta alcanzar el bot6n terminal de la neurona.
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Prefacio

En este mddulo se presentan algunos temas referidos a diferentes aspectos
funcionales del sistema nervioso. Algunos capitulos Ilevan por titulo el de un sistema
funcional particular. La separacion en tales sistemas sigue el esquema tradicional de
considerarlos en forma distinta fundamentalmente con fines didacticos. Es deseable no
obstante, que el estudiante y el docente, identifiquen y sefialen las relaciones entre los
sistemas en todos los casos que fuera posible, con el propdsito de considerarlos sub-
sistemas de un organismo Unico, que se encuentra ademas vinculado a su entorno
ambiental.

En el presente mddulo se enfatizan dos principios aparentemente antagonicos de
la organizacion funcional del sistema nervioso: por un lado la segregacion en estructuras
separadas, y por otro lado la integracion de los procesos por los cuales esos sistemas
controlan las funciones organicas y la conducta individual. Un tercer principio que se ha
intentado sefialar en este modulo es el caracter emergente de algunas funciones que se
trataran de manera mas especifica en los médulos siguientes. Con el término emergente
se quiere decir que algunas propiedades de la fisiologia y del comportamiento, tales
como las que se relacionan con los procesos cognitivos y las experiencias emocionales,
resultan de la combinacion de funciones mas basicas, como las que se describen en el
presente modulo. Se reiteran a continuacion dos aspectos que se han sefialado en el
prélogo del primer moédulo.

Como corresponde a una disciplina de ciencias, es deseable que estudiantes y
docentes puedan articular en forma practica sus esquemas conceptuales a fin de lograr
un aprendizaje significativo en todas las instancias del dictado de la materia. Por
consiguiente, los temas no hacen diferencias entre los que son dictados en clases
tedricas o trabajos practicos, sino que se han reunido de acuerdo a la secuencia de
presentacion durante la cursada de la materia. El propoésito principal de estos textos es
gue sean de utilidad para el estudio y las practicas de la materia.

La intencion de reunir aqui una serie de temas no es el de reemplazar la lectura
de otros textos, sino para indicar en forma unitaria qué contenidos deben ser
necesariamente explicitados, y algunas de las vinculaciones entre los contenidos
descritos en los distintos mddulos. Por eso es que las referencias bibliograficas se han
formulado en base a su accesibilidad para el estudiante de nivel introductorio en la

carrera de Psicologia. Corresponde a las actividades de aprendizaje efectuar las



revisiones bibliograficas que en forma continua permitan acceder a informacion de

mayor nivel y actualizacion.



Capitulo 1

El sistema neuro-enddcrino

Gabriela Sdnchez Negrete

1. Generalidades del sistema endécrino

El sistema endocrino es el conjunto de 6rganos y tejidos del organismo, que
segregan sustancias denominadas hormonas. A los 6rganos del sistema enddcrino, se los
denomina glandulas enddcrinas. Las mismas carecen de conductos y sus productos son
vertidos directamente al torrente sanguineo. Las hormonas son moléculas organicas,
producidas por celulas especializadas y secretorias presentes en las glandulas
enddcrinas. En los vertebrados, las hormonas son vertidas en la sangre y transportadas

hacia otros drganos (6rganos blancos), sobre los que actuan.

Las hormonas endocrinas, regulan diversas funciones en los organismos, tales
como la regulacion de los procesos metabolicos, del crecimiento y desarrollo, y del

estado de animo.

Las hormonas son activas, en bajas concentraciones. Algunas circulan por el
torrente sanguineo, unidas a proteinas transportadoras. Suelen actuar sobre érganos o
tejidos que se encuentran alejados de donde se produjeron. Las hormonas, para poder
ejercer sus funciones, requieren de receptores especificos, es decir, una hormona podra
ejercer sus funciones en aquellos o6rganos, érganos blanco, que tienen receptores
especificos para la misma. Ademas, otro aspecto importante, es que la produccion
hormonal, se encuentra bajo un estricto control, dado por mecanismos de
retroalimentacion negativo. Otra caracteristica fundamental, es que su vida media es
corta; algunas hormonas se degradan en el higado, y otras por la accién de enzimas que

se encuentran en la sangre.

2. Clasificaciones de las distintas hormonas
Las hormonas pueden clasificarse de acuerdo a la composicion quimica:

1.1. Hormonas esteroideas



Son derivadas del colesterol. Son solubles en lipidos y por ello pueden atravesar
las membranas plasmaticas y difundir facilmente hacia el interior de la célula. Se unen a
receptores intracelulares, y acttan sobre el ADN nuclear, modificando la transcripcion
de los genes. La gran mayoria de estas hormonas, viaja unida a moléculas

transportadoras presentes en el torrente sanguineo.

1.2. Hormonas peptidicas

Estan formadas por cadenas cortas de aminoacidos hidrosolubles, por lo que
pueden circular por la sangre libremente, es decir sin transportadores. Dada esta
caracteristica, poseen una vida media muy corta, ya que son facilmente degradadas. Se
unen a receptores que se encuentran en las membranas plasmaticas y ejercen sus efectos

a través de segundos mensajeros.

1.3. Hormonas proteicas o glucoproteicas

Estan compuestas por cadenas de aminoacidos mas largas que las del grupo 1.2.
Las mismas, son ademas, quimicamente mas complejas respecto al grupo referido
anteriormente. Las cadenas peptidicas suelen contener glicidos unidos, por lo que

muchas son en realidad, glucoproteinas.

1.4. Aminas: aminoacidos modificados

La rama de la medicina, que estudia tanto las glandulas, como las hormonas y
sus efectos, asi como también los trastornos que se producen por alteraciones

funcionales en este sistema, se llama Endocrinologia.

Ademaés, organos como el rifidén, corazon, higado y pancreas producen
hormonas, tales como: eritropoyetina y renina (rifion) o la insulina (pancreas). Méas aun,
el cerebro puede ser considerado un 6rgano endécrino, en tanto ha sido demostrado que
las neuronas pueden tener funciones secretorias. Estas neuronas secretorias, producen y
liberan sus productos o mediadores quimicos (péptidos, aminas) en los espacios

intercelulares o directamente en los capilares sanguineos.



Por otra parte, organismos muy simples como las levaduras, sintetizan y liberan
hormonas esteroides como estrogenos y androgenos; dichos organismos poseen también
los receptores sobre los cuales actian estos mediadores. Algunos protozoarios, pueden
producir tanto hormonas como neurotransmisores (ej: endorfinas, insulina,
somatostatina). Es por ello, que podemos decir, que estos mediadores quimicos
(hormonas y neurotransmisores), preceden la aparicion de los sistemas enddcrino y

nervioso.

3. Modos de accion de las hormonas

Algunos de estos mensajeros quimicos (hormonas), pueden actuar a distancia
sobre otros individuos, a la manera de las feromonas o incluso, sobre la propia célula
gue lo ha producido. Sobre esta base, es que se pueden describir los siguientes modos de

accioén que pueden tener los mismos:

a) Secrecion autdcrina: el mensajero quimico actla localmente, es decir sobre la célula

que lo produjo.

b) Secrecién paracrina: el mensajero quimico actla sobre células vecinas, mediante

difusion en el espacio intersticial.

c) Secrecion enddcrina: el mensajero es vertido al torrente sanguineo y actda sobre las
células blancos o efectoras, que se encuentran, generalmente, alejadas del o6rgano

productor.

d) Neurotransmision: el neurotransmisor (nt) es liberado en el terminal presinaptico y

actua sobre el receptor postsinaptico.

e) Secrecion neuroendocrina: el producto de la neurona secretora, es liberado del

terminal axdnico y a través de la sangre, alcanza el érgano blanco.

4. Funciones hormonales del hipotalamo

El hipotdlamo es una estructura nerviosa localizada por debajo del talamo, a lo
largo del tercer ventriculo. A pesar de que representa menos del 1% de la masa cerebral,
ejerce funciones indispensables para la vida. Entre las funciones que posee, pueden

mencionarse la regulacion del medio interno, siendo el centro principal de control de las



funciones homeostaticas. Ademas participa en diversas conductas: defensa, apetitiva,
termoregulatoria y sexual, e integra las sefiales ambientales y endogenas que determinan
los ritmos bioldgicos y controla el sistema autondmico. En este capitulo, se expondra

sobre su funcion neurosecretora.

Estructuralmente, el hipotdlamo puede dividirse en tres zonas, la zona lateral, la
medial y la periventricular. Las dos primeras, estan conectadas con el tronco cerebral y
el telencéfalo, regulando diferentes conductas, y proyectando a la zona periventricular.

Dentro de esta ultima zona, existen diferentes ndcleos que cumplen con
diferentes funciones, el supra-quiasmatico, que sincroniza los ritmos circadianos, otro
grupo de neuronas que se encarga de la regulacion del sistema nervioso autonémico, y
otro grupo, que estd conformado por neuronas secretoras. Estas neuronas secretoras,
extienden sus axones al tallo de la glandula enddcrina hipdfisis, y de esta forma el

hipotalamo controla al sistema enddcrino.

La hipofisis es una glandula de secrecion interna que se encuentra pendiendo de
la base del cerebro, pero sujeta en la llamada silla turca del hueso esfenoides, y como se
expuso, estd conectada con el hipotalamo a través del tallo hipofisario o pituitario. Esta
glandula es considerada la glandula rectora 0 maestra del sistema enddcrino, ya que las
hormonas que produce, acttan regulando las funciones de otras glandulas. Sin embargo,
es importante recalcar, que la produccién de las hormonas hipofisarias, se encuentra

bajo el estricto control hipotalamico.

5. Sistema hipotalamo-hipofisario

Esta estructura posee dos I6bulos: a).- I16bulo anterior o adenohipdfisis, y b).-
I6bulo posterior o neurohipdfisis. El hipotalamo controla a los dos 1ébulos, de un modo
diferente. El hipotalamo y la adenohipdfisis se conectan entre si, a través de un sistema
capilar denominado porta - hipofisario, proveniente de la arteria carotida interna y del
poligono de Willis. La adenohipofisis, es una glandula de secrecion endocrina
propiamente dicha, que produce diferentes hormonas que se vierten al torrente

sanguineo, y que actlian sobre diferentes dérganos blancos.

Entre las hormonas que produce la adenohipéfisis podemos citar:



a) Hormona adrenocorticotrofina, o corticotrofina (ACTH): actla sobre la corteza

suprarrenal, produciendo la sintesis y liberacion de cortisol.

b) Hormona somatotrofina o del Crecimiento (GH): actla sobre todas las células del

cuerpo, estimulando la sintesis proteica.

¢) Hormona tirotrofina (TSH): actla sobre la glandula tiroides, para que esta, a su vez,

sintetice y libere las hormonas tiroideas.

d) Prolactina (PRL): actta sobre las glandulas mamarias, estimulando la secrecién

lactea.

e) Hormona gonadotroéfica (estimulante de las gbnadas) o Gonadotropina Luteinizante
(LH): Actula sobre las gbnadas (ovario y testiculo), estimula la ovulacion en las mujeres,

y la maduracion espermatica en los varones.

f) Hormona gonadotrofica (estimulante de las gdnadas) o Gonadotropina Foliculo
estimulante (FSH): Actua sobre las gbnadas (ovario y testiculo), estimula el crecimiento

y maduracion del foliculo en las mujeres, y la espermatogénesis en el hombre.

La adenohipdfisis se encuentra bajo el control de las células de la zona
periventricular del hipotdlamo, llamadas neuronas secretoras parvocelulares. Estas
neuronas peptidérgicas, sintetizan los péptidos en el cuerpo celular y las vesiculas de
neurosecrecion son transportadas desde el soma hasta el axon, donde se almacenan,
esperando ser liberadas por exocitosis cuando se estimula la neurona. Estas moléculas,
Ilamadas factores liberadores, son vertidas en el sistema porta — hipofisario y actian
sobre los receptores de membrana de las células de la adenohipofisis. La activacion de
estos receptores, estimula o inhibe la secrecion de las hormonas hipofisarias al torrente

sanguineo.

Entre los factores u hormonas hipotaldamicas, se pueden mencionar: CRH o
factor / hormona de liberacion de corticotrofina (ACTH), que actlGa sobre la
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adenohipofisis, estimulando la liberacion de ACTH; el TRH o factor / hormona de
liberacion de tirotrofina, que estimula a la adenohipdfisis para que libere TSH; Factor u
hormona liberadora de gonadotrofinas, que actda estimulando la sintesis y liberacion
de LH y FSH; factor u hormona liberadora de hormona de crecimiento (GH), estimula
la liberacion de GH, y dopamina o factor inhibidor de la sintesis de Prolactina (PRL),

que actua inhibiendo la sintesis de Prolactina, entre otros.

Es decir, que las hormonas de la adenohipdfisis estan bajo el control indirecto
del hipotalamo, a través de la conexion vascular (sistema porta — hipofisario) entre

ambas estructuras.

Todos estos ejes neuroenddcrinos, como el eje tiroideo por ejemplo, se
encuentran autorregulados por mecanismos de retroalimentacion o feedbacks negativos.
Las hormonas liberadas por los 6rganos blancos (ej. hormonas tiroideas), actian sobre
el propio 6rgano que las produjo (tiroides) inhibiendo la produccién de las mismas
(feedback de retroalimentacién negativo corto), actGan ademas, sobre la adenohipdéfisis
frenando la liberacion de la hormona tirotrofina o TSH, y sobre los nucleos
hipotalamicos, inhibiendo la liberacion del factor u hormona liberadora de tirotrofina o

TRH (feedback de retroalimentacion negativo largo).

Por otra parte, el hipotdlamo ejerce un control directo, sobre la funcion
enddcrina, ya que posee neuronas neurosecretoras, que tienen la propiedad de
transformar la informacion eléctrica en informacién hormonal. Este grupo de neuronas
secretoras magnocelulares, tienen un mayor tamario que las parvocelulares, extienden
sus axones alrededor del quiasma Optico, hacia el tallo de la hipdfisis y la hipofisis
posterior. Ernest y Berta Scharrer, fueron los que propusieron que estas neuronas
liberaban mensajeros a la sangre y desarrollaron en consecuencia el concepto de
neurosecrecion. A estas moléculas organicas, producidas por las neuronas y que son
liberadas a la sangre se las denomina neurohormonas. Es decir, que una neurona puede
actuar como una célula glandular, y un neurotransmisor comportarse como una

hormona.

Las células magnocelulares del hipotalamo, secretan dos neurohormonas: la
oxitocina y la vasopresina. Ambas hormonas son vertidas directamente a los vasos
sanguineos de la circulacion general del cuerpo, a través de lo s capilares sanguineos de
la neurohipofisis. La secrecion de oxitocina, se da en el estadio final del parto, ayuda a

la expulsion del bebé al provocar las contracciones del Utero. Ademas, esta hormona
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interviene en la eyeccion de leche durante la lactancia. La vasopresina u hormona
antidiurética (ADH), interviene en la regulacion del volumen sanguineo y la
concentracion del sodio, ya que actua sobre los receptores presentes en el rifion y regula

asi, la produccion y o liberacion de la orina.

Para finalizar, es importante sefial, que el hipotalamo recibe multiples in-puts de
diferentes neurotransmisores, es decir que su secrecion se encuentra también regulada

por estructuras subcorticales, como las limbicas y también corticales.
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Capitulo 2

Integracion viscero-somatica

Alberto Yorio

1. El sistema nervioso autonomo y el control visceral

El sistema nervioso auténomo (SNA) es un componente eferente, que se
proyecta principalmente sobre las visceras (miocardio, vasos sanguineos, glandulas de
secrecion, masculo liso, glandulas sudoriparas, musculos erectores de los pelos de la
piel, masculos del iris, etc.). Las acciones del SNA son generalmente involuntarias,
aunque se pueden controlar hasta cierto punto con entrenamiento.

En el SNA se reconocen tres divisiones: a) el sistema simpatico, b) el
parasimpatico y c) el gastro-entérico. Los sistemas simpatico y parasimpatico tienen
varias semejanzas entre si que lo diferencian del sistema nervioso somatico que inerva a
los masculos esqueléticos. Por ejemplo, en la médula espinal las motoneuronas
viscerales se encuentran en el asta intermedio lateral, no en el asta anterior, como en el
caso el sistema nervioso somatico. Otra semejanza entre las divisiones simpatica y
parasimpética del SNA, también a diferencia del sistema nervioso somatico, es: que las
motoneuronas viscerales no proyectan en forma directa al musculo esquelético, el
efector, sino que tienen una sinapsis intermedia en ganglios autonémicos periféricos. Se
distinguen por lo tanto una neurona pre-ganglionar, localizada en la médula espinal que
proyecta sobre el ganglio autonémico, y otra neurona ganglionar o post-ganglionar que
proyecta sobre el efector visceral. En el caso de la division gastro-entérica del SNA, un
conjunto numeroso de neuronas se ubican en la pared de tracto gastro-intestinal.

Las divisiones simpética y parasimpatica del SNA, también tienen ademas,
varias diferencias entre si, de las que se mencionan tres: a) La localizacion de la neurona
pre-ganglionar de la division simpética se ubica en los segmentos toraco-lumbares de la
médula espinal, mientras que en la division parasimpatica, la neurona pre-ganglionar se
ubica en segmentos craneales del tronco cerebral y niveles sacros de la médula espinal.
b) La ubicacién del ganglio autondmico de la divisién simpética es proximal a la
medula espinal, mientras que en la division parasimpatica es distal, cercano al efector.
¢) El neurotransmisor de la neurona pos-ganglionar de la division simpatica es la

noradrenalina, mientras que en la division parasimpatica es la acetilcolina.
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Las influencias de las divisiones simpatica y parasimpatica del SNA convergen
frecuentemente sobre un mismo efector produciendo en ocasiones efectos
contrapuestos. Por ejemplo, la division simpatica produce aumento de la frecuencia de
contraccion del musculo cardiaco (taquicardia), contraccién del muasculo del iris
(midriasis) y disminucion de secrecion de la saliva por la glandula par6tida. Por el
contrario, la division parasimpéatica produce disminucion de la frecuencia de
contraccion cardiaca (bradicardia), relajacion del iris (miosis) y aumento de secrecion
salival. En otros casos actian en forma independiente o incluso sinérgica. Por lo
general, el SNA simpatico actta produciendo respuestas masivas, mientras que el SNA
parasimpatico actla produciendo respuestas discretas y separadas para cada sistema

visceral.

2. Mecanismos de control visceral

2.1. Control encefalico del SNA

El SNA es controlado principalmente por nlcleos ubicados en el hipotalamo, y
través de las conexiones del hipotalamo con otras estructuras encefalicas, el sistema

visceral se integra a formas mas complejas de funcionamiento.

2.2. Contribucion sensorial al control del sistema nervioso autbnomo

Aunque no forman parte del sistema auténomo, los axones aferentes
provenientes de los receptores viscerales (en especial los interoceptores), tienen el
cuerpo neuronal, ubicadas en los ganglios de las raices dorsales de la médula espinal (o
de los equivalentes de los nervios craneanos). Los axones de estas neuronas proyectan
por un lado hacia los receptores viscerales, y por el otro hacia el neuro-eje. Estas
aferencias forman parte de mecanismos reflejos viscerales segmentarios. De esta
manera, los mecanismos del SNA pueden funcionar en forma reactiva, es decir
produciendo respuestas fisiologicas a través de reflejos viscerales. Las aferencias
viscerales pueden proyectar también hacia otras estructuras del SNC para formar parte
de mecanismos de mayor complejidad.

El SNA no sélo funciona entonces en forma reactiva, sino que puede funcionar
en forma activa, ya sea como variaciones circadianas, o acompafando a los
comportamientos motivacionales, para proveer a la supervivencia del individuo o la
continuidad de la especie. Se integra ademas con el sistema neuro-enddcrino a traves de

varios mecanismos, como la médula de la glandula suprarenal, por ejemplo. De esta
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manera, los mecanismos del sistema nervioso autbnomo se integran normalmente con
otras formas de regulacion corporal, como las respuestas enddcrinas e inmunolégicas.

El SNA es un componente fundamental no solo del control visceral propiamente
dicho sino también de los aspectos viscerales del sistema somatico (musculo-
esquelética), que por su ubicacién de nexo entre los sistemas nervioso, endécrino e
inmunolégico, y por su influencia sobre las visceras, es considerado uno de los
principales mecanismos de adaptacion a las perturbaciones provenientes desde dentro y
fuera del cuerpo. Por lo tanto, el SNA participa de los mecanismos homeostaticos por
los que establece la adaptacion del organismo a las variaciones de los ambientes externo
e interno del mismo. Estos mecanismos tienden a mantener la fijeza del medio interno,

condicion necesaria para la vida.

3. Homeostasis

Claude Bernard (1813-1878) introdujo el concepto de la constancia del medio
interno en el que se encuentran las células del organismo como una condicion necesaria
para la vida. La homeostasis es el mantenimiento de las variaciones de un conjunto de
variables corporales dentro de cierto rango, fuera del cual no es posible el
mantenimiento del funcionamiento corporal y el sostén de las funciones vitales, y que le
que le confiere al organismo cierta autonomia respecto al medio externo ambiental. El
término homeostasis fué propuesto por Walter B. Cannon (1871-1945), para hacer
referencia ademas a los mecanismos por los que se produce la regulacion del medio
interno. Norbert Wiener (1894-1964) utilizé6 el término cibernética (del griego
kubernetes: steersman), para describir, entre otros fendmenos, varios de estos
mecanismos.

El concepto de estabilidad del medio interno refiere al de la regulacion de las
variables fisioldgicas y bioquimicas. Sin embargo, la idea de constancia del medio
interno no describe adecuadamente la fisiologia normal (frecuencia cardiaca, presion
arterial, etc), cuyos parametros suelen variar en funcién de cambios externos e internos
del organismo, como por ejemplo los ciclos de suefio, vigilia y actividad. EI término
homeodinamia refiere mejor a los cambios corporales que acompafan las variaciones
del estado corporal que se asocian a las demandas conductuales durante los diferentes
estados del comportamiento. El término alostasis (estabilidad a través del cambio),
refiere a las mecanismos de estabilizacion del medio interno a través de mecanismos

anticipatorios, que permiten asegurar la adaptacion de los organismos prediciendo los
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cambios ambientales que pudieran afectar la supervivencia. Sin embargo, el término
homeostasis suele utilizarse para designar todos fendémenos relacionados con la

regulacion del medio interno.

3.1. Mecanismos homeostaticos

La homeostasis se efectia a través de un conjunto de mecanismos
homeostaticos, dentro de los cuales el SNA juega un rol principal. Una de los
mecanismos por los cuales el SNA puede controlar la homeostasis a través de reflejos
autonomicos o viscerales. En los reflejos autondémicos, el receptor puede encontrarse en
el interior del organismo, como Organos interoceptores, o hacia el entorno ambiental,
formando parte de los exteroceptores. Desde los receptores la via aferente se dirige
hacia el centro reflejo visceral, frecuentemente en el neuroeje espinal o encefalico, y
desde alli a la neurona motora visceral pre-ganglionar del SNA, localizada en el tronco
cerebral o la columna intermedio-lateral de la médula espinal. Como es propio del SNA,
las neuronas pre-ganglionares proyectan hacia las neuronas pos-ganglionares en los
ganglios periféricos del SNA, y finalmente la via eferente del arco reflejo visceral
proyecta hacia los efectores, que normalmente son células glandulares, fibras de
masculo liso o fibras de masculo cardiaco. EI SNA puede participar de la homeostasis
del organismo a través de 0 mecanismos activos, como son los ritmos circadianos y los
comportamientos motivacionales, o incluso a través de mecanismos vinculados a la
toma de decisiones, para lo cual los estados emocionales y las habilidades cognitivas

son de la mayor importancia.

3.2. Estructuras relacionadas con el control de la homeostasis

En un sentido general, se podria afirmar que practicamente todo el SNC
participa del control de la homeostasis. No obstante, el hipotdlamo, en la base del
diencéfalo, es una estructura del SNC que cumple una funcion centralizadora del
funcionamiento del SNA. El hipotalamo es ademas, una estructura integradora de varias
de otras funciones otras vinculadas al control de la homeostasis como son los ritmos
circadianos, los comportamientos motivacionales y los estados emocionales. El
hipotdlamo se encuentra dividido en diferentes regiones citoarquitectonicas: lateral,
medial, periventricular, infundibular, y rostral o predptica.

Los principios anatomicos que subyacen a la organizacion de los sistemas

visceral y somatico son similares. No obstante, ambos sistemas presentan algunas
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diferencias entre si.

Las aferencias viscerales proyectan desde los receptores hacia los ganglios de de
las raices dorsales o sus equivalentes de los nervios craneales para luego acceder a la
médula espinal o el tronco cerebral. El nicleo del tracto solitario es un grupo celular
localizado en el tronco cerebral que recibe aferencias viscerales desde un amplio
dominio de dérganos. Se lo considera una estacion importante hacia las estructuras mas
rostrales en el neuroeje. Este ndcleo proyecta hacia el hipotdlamo y hacia otras
estructuras encefalicas. Las areas de la corteza cerebral asociadas a la representacion
visceral incluyen regiones localizadas en el 16bulo de la insula y en la parte posterior de
la circunvolucidn pericallosa.

Se considera que estructuras ubicadas en niveles mas rostrales en el neuroeje,
particularmente las que forman parte del denominado sistema limbico, que se describe
mas adelante, ejercen control sobre el hipotalamo. Estas estructuras reciben también
informacion del medio interno y ejercen acciones a través del la regulacién de la
secrecion hormonal y el control del sistema nervioso autonomo a través del hipotalamo.
A través de estas estructuras los comportamientos motivacionales y emocionales son
regulados por el medio interno y por las influencias ambientales.

Los circuitos neurales que controlan los comportamientos de ingesta, predacion
o0 recoleccion de alimentos, y los que controlan el cese de la ingesta o saciedad incluyen
también nucleos hipotalamicos que estan interconectados entre si.

Alrededor de 1850 Paul Broca popularizé el concepto de I6bulo limbico para
referirse a la parte de la corteza cerebral que forma un borde alrededor del cuerpo
calloso en la cara medial de los hemisferios. Dos componentes sobresalientes del 16bulo
limbico son la circunvoluciéon del cingulo, ubicada arriba del cuerpo calloso y la
formacion del hipocampo que esta en el I6bulo temporal medial. Durante muchos afios
las estructuras del 16bulo limbico junto con los bulbos olfatorios se consideraban que
estaban dedicadas solamente al sentido del olfato, por lo que se las considero propias
del rinencéfalo. En 1937, James Papez propuso por primera vez que varias estructuras
vinculadas al I6bulo limbico forman parte de un sistema, conocido como sistema
limbico por los circuitos cerebrales que conectan estas estructuras entre si. El sistema
limbico incluye, las regiones olfatorias, el area entorinal, la amigdala, el hipotalamo y la
formacion del hipocampo. Papez propuso ademas, que la funcion del l6bulo limbico
podria no ser exclusivamente olfatoria, sino que pudiera estar también vinculada con la

experiencia y la expresion emocionales. Sus argumentos se basaron principalmente en la
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neuroanatomia, en la neuropatologia de animales afectados con el virus de la rabia y de
pacientes psiquiatricos. Este autor conocia los estudios de Bard y Hess, que mostraban
la forma en que el hipotalamo influye en la expresion de las emociones. Ademas,
entendia que las emociones se perciben en forma consciente y que pueden afectar las
funciones cognitivas. A partir de estas consideraciones propuso que la neo-corteza y el
hipotdlamo estan interconectados a través de vias que describié en forma de un circuito,
al que se lo denomind circuito de Papez. En este circuito, partes del hipotalamo,
especificamente los cuerpos mamilares, proyectan axones hacia el nucleo anterior del
talamo dorsal, el cual a su vez se proyecta a la corteza del cingulo. A su vez, la corteza
del cingulo proyecta al hipocampo. Por ultimo, el hipocampo proyecta nuevamente
hacia el hipotalamo a través de un haz de fibras que se denomina férnix. Papez postuld
que estas vias proporcionaban las conexiones necesarias para el control cerebral de la
expresion emocional. Con el tiempo, el circuito adquirié algunos elementos nuevos y
Ilegb a llamarse sistema limbico. Uno de las estructuras mas importante es la amigdala,
que esta constituida por un conjunto de nucleos incluidos en la sustancia blanca del
I6bulo temporal, por delante del hipocampo. Alrededor de los afios 1970 Paul Mc Lean
formuld una hipdtesis de las emociones segun la cual los seres humanos y algunos
mamiferos modernos, en los cuales existe bien desarrollada la neo-corteza y conservan
las estructuras del sistema nervioso presentes en especies mas antiguas, como la paleo-
corteza y la archi-corteza, existiria una cierta independencia entre estos tres niveles de
control neural en el control funcional del comportamiento emocional. Denoming a esta
hipotesis la del cerebro tri-conformado, con lo que pretendia explicar la relativa
dificultad que existe en algunos seres humanos para el manejo de los estados
emocionales. Hoy se considera que las estructuras que forman parte del sistema
limbico estan vinculadas ademas de las funciones motivacionales y emocionales, al
procesamiento de la memoria.

En 1953, J. Olds y P. Milner hicieron dieron a conocer el hallazgo de que la
estimulacion de determinados sitios del encéfalo, como el septum y el hipotalamo podia
producir un estado de satisfaccion o placer en animales de experimentacién. La
replicacion de estos hallazgos en varias especies, incluyendo a los seres humanos, dio
lugar a que se considerasen a estas estructuras como parte de un circuito vinculado al
concepto de recompensa o placer, entendido como los estimulos incondicionados que en
la psicologia experimental movilizan la conducta y refuerzan de manera apetitiva el

aprendizaje. Hoy se considera que estructuras consideradas antes como centros de
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placer participan de varias formas de regulacion del comportamiento normal y
patolégico, como es el caso de la adiccion a sustancias de abuso.

El control somatico corporal, ejercido principalmente por el sistema de control
motor, tiene ademas una importante integracion con los sistemas sensoperceptivos por
los cuales es procesada la informacién del entorno ambiental. Merece ser destacado que
todos los sentidos que estan representados en la neo-corteza, como la vision, la audicién
y el sentido somatico corporal, dirigen su informacion hacia regiones de la corteza de
asociacion. Estas proyecciones alcanzan principalmente una o ambas areas de la corteza
de asociacion de la corteza temporal inferior y/o prefrontal. Estas areas corticales estan
interconectadas por una importante proyeccion axonal denominada fasciculo uncinado.
La corteza temporal inferior proyecta también hacia el area entorrinal. A su vez, el area
entorrinal proyecta hacia la amigdala. Esta proyeccion es reciproca, es decir, la
amigdala dirige sus proyecciones corticales hacia la corteza temporal inferior temporal
y hacia la corteza prefrontal, especificamente su regién orbitaria.

3.3. Integracion neuro-inmuno-endocrina

Una red de multiples interacciones relacionan los componentes del organismo
integrando distintos sistemas de regulacion: nervioso, hormonal e inmunoldgico. Estas
interacciones ejercen funciones de regulacion y control mediante las cuales se mantiene
la homeostasis. En gran parte de estas relaciones existe una cierta jerarquia, en el
sentido de que las estructuras encefalicas ejercen control sobre niveles inferiores: como
podria considerarse a los efectores corporales.

Algunas de estas interacciones se ejercen a través de la circulacion y por medio
de vias nerviosas aferentes y eferentes que intercomunican a los componentes de los

distintos sistemas.

3.4. Integracion viscero-somatica

El sistema nervioso autbnomo y el somatico, a pesar de su segregacion, actian
en forma combinada para realizar los ajustes necesarios del organismo a los cambios del
ambiente. Aunque sus mecanismos pueden ser considerados en forma separada, acttan
en forma paralela y convergen en diferentes manifestaciones de la fisiologia y la
conducta, como son la homeostasis, los comportamientos motivacionales y los ritmos

bioldgicos.
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3.5. Integracion neuro-endocrina

A partir del modelo fisiologico del control del la glucosa, uno de los nutrientes
fundamentales del organismo, Claude Bernard contribuyd a la idea de la secrecién
interna de sustancias activas u hormonas, una idea inseparable del concepto de
regulacion del medio interno. Otro ejemplo de integracién de los mecanismos de
regulacion la homeostasis lo constituye el control de los liquidos y sales del medio
interno. Es sabido que a mayor concentracién de sales en los liquidos corporales, mayor
es la presion osmotica. Si por alguna razon, un organismo perdiese agua, produciéndose
deshidratacion, la presion osmotica de los liquidos corporales se incrementa por el
aumento de concentracion de las sales en el medio interno. Considerando entonces a la
presion osmotica una variable a ser regulada por los mecanismos homeostaticos, puede
entenderse que en tales condiciones estos mecanismos actten disminuyendo la salida de
agua y/o aumentando su incorporacién de agua al organismo. La salida de agua puede
ser disminuida retardando la eliminacion de orina por los rifiones. La vasopresina,
también conocida como hormona anti-diurética, es secretada por el hipotdlamo, para
cumplir esta funcion. Los niveles circulantes en sangre de la hormona anti-diurética,
constituye entonces una variable controlada que actta ante cualquier incremento de la
presién osmotica del medio interno. Este es un ejemplo de regulacion de secrecién
hormonal controlada por el sistema nervioso. Una forma de incrementar el ingreso de
agua es a través de la ingesta de agua bebida. El incremento de la presion osmética, o la
reduccién del volumen de liquidos corporales se asocian a la sensacion de sed y la
urgencia conductual de beber. En este ejemplo se muestra como los diferentes
mecanismos de regulacion del medio interno actdan en forma integrada, por regulacion

hormonal y por cambios conductuales.

4. Ritmos bioldgicos y homeostasis

Los ritmos biologicos son cambios ciclicos endogenos de la composicion
bioquimica corporal, la fisiologia y los estados conductuales que estan generalmente
sincronizados entre si y con el entorno ambiental. Los ritmos biolégicos estan
genéticamente determinados y se han originado por adaptacion al medio a través de la
seleccion natural. Estos mecanismos estan presentes en todos los organismos eukariotas
y varios prokariotas. Las caracteristicas principales de los ritmos bioldgicos son el
periodo, o duracion del ciclo y la fase o inicio y el fin de cada ciclo. Normalmente

varios procesos bioldgicos y conductuales cambian en forma ciclica en fase unos con
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otros. De acuerdo a la frecuencia o periodo o duracion del ciclo, los ritmos pueden ser
clasificados en: a) circadianos, cuando las variaciones son similares a la duracion del
dia, b) infradiadianos, si los periodos de variacion son inferiores a la duracion del dia, y
c) ultradianos, si los periodos de variacion son inferiores a la duracion del dia. Ejemplos
de ritmos bioldgicos circadianos en los seres humanos son el ciclo de suefio-vigilia, los
cambios periodicos de la temperatura corporal, de la secrecion de hormona de
crecimiento, del cortisol y de la excreciéon urinaria de potasio. Ejemplos de ritmos
infradianos son la frecuencia respiratoria, cardiaca, o de la actividad eléctrica cerebral.
Ejemplos de ritmos ultradianos son los cambios hormonales asociados al ciclo
menstrual y la ovulacion.

Los ritmos biologicos proveen organizacion temporal y coordinacién para
variaciones fisioldgicas, bioquimicas y comportamentales, contribuyendo a la
homeostasis del organismo. A diferencia de los mecanismos reflejos, actian de una
manera predictiva, es decir, no reactiva. Por medio de estos mecanismos, la regulacion
homeostatica anticipatoria se inicia antes que se produzcan deficiencias fisioldgicas,
facilitando la adaptacion a cambios estacionales y en funcion de los periodos
reproductivos.

El caracter enddgeno de los ritmos bioldgicos se demuestra por el hecho que los
cambios periddicos contintan produciéndose cuando el organismo es aislado del
entorno natural.

En condiciones de aislamiento ambiental se producen cambios del periodo de los
ritmos enddgenos e incluso la desincronizacion de algunos de los cambios fisioldgicos.
Existen otras formas de perturbacion de los ritmos biologicos, como por ejemplo los
cambios en los horarios ocupacionales o el cambio geogréafico respecto a la zona horaria
habitual como el Ilamado jet-lag. Otros desordenes de los ritmos bioldgicos se producen
por alteraciones de las estructuras que regulan los ritmos bioldgicos. Varios estudios
han demostrado la utilidad de realizar intervenciones en los ritmos biologicos, por
ejemplo iluminacion ambiental como forma de atender desordenes del suefio o de los

estados de &nimo en algunos pacientes.

4.1. Control neuro-humoral de los ritmos circadianos
Para generar los cambios periddicos caracteristicos de los ritmos circadianos
existen marcapasos naturales, que pueden ser influidos por estimulos ambientales, como

la luz o el sonido del ambiente. Un marcapasos de los ritmos circadianos reside en el
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nucleo supra-quiasmatico del hipotalamo. Por medio de experimentos se ha demostrado
que esta estructura tiene ademas la capacidad de sincronizar la actividad de marcapasos
con los estimulos ambientales.

El circuito neural por el cual efectla estas acciones incluye conexiones de
entrada desde la retina, tdlamo visual y el encéfalo basal. Las conexiones de salida, a
través de varias proyecciones axonales, incluyen nucleos del tdlamo, porciones del
septum, del hipotalamo, entre otras. Una de estas estructuras, a las que llegan las
proyecciones del nucleo supra-quiasmatico, el nacleo predptico del hipotalamo, es de
particular importancia ya que esta vinculada con la regulacién de los ciclos de suefio-
vigilia, la reproduccion, la regulacién de la temperatura corporal y la homeostasis de los
liquidos corporales. Otras conductas que presentan variaciones circadianas son la
alimentacion y la actividad locomotora. Ademas, el nicleo supra-quiasmatico del
hipotalamo controla los ritmos circadianos a traves de secreciones ritmicas de neuro-

péptidos neuro-hormonales. La melatonina es secretada por la glandula pineal.

5. Comportamientos motivacionales y la homeostasis

Los comportamientos motivacionales, en referencia a las llamadas motivaciones
primarias, son un conjunto de patrones fijos de accion, innatos, y genéticamente
determinados. La percepcion en forma subjetiva de una necesidad .primaria y la
satisfacciobn de una necesidad organica, a partir de la consumacion de un
comportamiento motivacional contribuyen a la homeostasis del organismo.

Los estados emocionales se caracterizan por incluir: a) manifestaciones
conductuales, como expresiones faciales, actitudes corporales, etc, b) manifestaciones
viscerales, como la activacion fisioldgica y hormonal, c) la percepcion subjetiva de esas
manifestaciones y d) la expresion del estado emocional a otros individuos. Aunque la
experiencia individual puede modificar los estados emocionales, la naturaleza innata y
genéticamente determinada, le confieren a los comportamientos emocionales un sentido
universal que no es solo propia de nuestra especie. Los estados emocionales suelen
asociarse a los comportamientos motivacionales, especialmente cuando se trata de

situaciones relevantes para la supervivencia individual o de la especie.

6. El estrés como interaccion individuo - ambiente
A lo largo de toda la vida los mecanismos homeostaticos permanecen activos y
los estresores fisioldgicos contintan produciendo respuestas adaptativas. En situaciones
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normales, las perturbaciones del medio externo / interno se acompafian de procesos
compensatorios que ayudan a establecer un nuevo equilibrio. EI término estreés se utiliza
habitualmente para hacer referencia a estas situaciones. En ocasiones extremas, las
respuestas homeostaticas pueden no ser suficientes para asegurar la competencia
bioldgica. La intensidad o persistencia de estas perturbaciones puede ocasionar entonces
defectos funcionales o incluso alteraciones en el organismo. En otras ocasiones, la
ineficacia de las capacidades adaptativas del organismo pueden ser resultado de
alteraciones del sistema nervioso autonomo, de los sistemas neuro-enddcrinos e
inmunoldgicos. El término distrés se utiliza frecuentemente para hacer referencia a estos

estados de trastorno o desorden del organismo.
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Capitulo 3

Los sistemas sensitivos

Ingrid Mailing y Manuel Pando

1. Caracteristicas generales de los sistemas sensoriales

Los sistemas sensoriales pueden ser definidos a como los que incluyen
receptores sensoriales y una o mas neuronas que los vinculan con el resto del
organismo y en algunos casos, particularmente con el sistema nervioso central. Los
sistemas sensoriales tienen por funcion principal la de permitir el contacto y la
interaccion con los estimulos provenientes de los medios externo e interno al
organismo, a fin de favorecer la supervivencia en un medio cambiante.

Algunas caracteristicas generales de la mayor parte de los sistemas sensoriales
son:
a) Los receptores sensoriales, que pueden ser exteroceptores (receptores para los
estimulos periféricos o externos al organismo), o interoceptores (receptores para los
estimulos internos del organismo).
b) Los sistemas sensoriales estan compuestos de al menos tres partes (como por
ejemplo, receptor sensorial, via aferente neuronal y estructuras neurales del sistema
nervioso central). Las neuronas de las vias sensoriales forman frecuentemente series o
vias sensoriales que en algunos casos llevan la informacion sensorial hacia el sistema
nervioso central, para el control y regulacion de diversas funciones organicas.
c) Aunque los sistemas sensoriales intervienen en varias funciones corporales, tales
como la regulacion de los 6rganos internos, la activacion emocional, y el control motor,
una parte importante de los sistemas sensoriales conducen la informacion sensorial
hacia la corteza cerebral para una funcién que ha devenido especialmente relevante en
los seres humanos, que es la funcién senso-perceptiva consciente. Una parte
significativa de la informacién sensorial no es percibida en forma consciente,
especialmente, como se dijo, la comprometida con algunos mecanismos reflejos, el
control motor, y la regulacién visceral, la sincronizacion de ritmos bioldgicos con
funciones organicas, etc.
d) En la medida que los sistemas sensoriales ponen en contacto al sistema nervioso

central tanto con el mundo exterior como con lo que ocurre en el propio cuerpo, se
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pueden considerar diferentes formas de senso-percepcion: la exterocepcion consciente,
que resulta del procesamiento de la informacion que proveen los exteroceptores, y la
interocepcidn consciente, que resulta del procesamiento de la informacion que proveen
los interoceptores.

Por lo general, en los vertebrados se describen cinco sistemas sensoriales
principales: el sistema olfatorio, el sistema del gusto, el sistema auditivo, el sistema
somatosensorial, y el sistema visual. Todos estos sistemas comparten las caracteristicas
generales descritas previamente. En este capitulo se trataran otras caracteristicas que son
generalmente comunes a los sistemas sensoriales mencionados. En los capitulos
siguientes se trataran en forma separada, dos sistemas sensoriales que ejemplifican la
forma en que se estructuran y funcionan los sistemas sensoriales en general: el sistema
somatosensorial, que ademas de proveer informacion del entorno provee también
informacion del propio organismo, y el sistema visual, uno de los principales sistemas

sensoriales que permiten la interaccion con el medio externo en los seres humanos.

2. Los estimulos sensoriales

Los estimulos sensoriales que perciben los organismos, son diferentes tipos de
energia fisica o de sustancias quimicas. Por ejemplo, el sistema visual, recibe un tipo de
energia electromagnética, el sistema somatosensorial y el auditivo son sensibles
frecuentemente a la energia mecanica, el sistema olfatorio y el gustativo son sensibles
principalmente a sustancias quimicas. Algunos estimulos no son efectivos para los seres
humanos, aunque pueden serlo para otras especies, porque han desarrollado los
receptores y sistemas sensoriales para ello. Por ejemplo, algunas aves pueden percibir la
energia generada por los polos magnéticos de la tierra y de esta manera guiarse durante

las migraciones.
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3. Los receptores sensoriales

Los receptores sensoriales son ceélulas especializadas u drganos sensoriales
formadas por distintos tipos de células. En algunos casos son neuronas especializadas en
detectar estimulos, o una porcidon de una neurona especializada: tal es el caso de las
terminaciones libres de algunas neuronas somatosensoriales. La estructura de un
receptor determina el tipo de estimulo sensorial (la forma o tipo de energia, a la que
respondera de manera mas especifica).

Segun el tipo de energia o sustancias que acttan sobre los receptores sensoriales,
éstos pueden ser denominados de la siguiente forma, por ejemplo:

a) Fotoreceptores, receptores de la energia luminosa en forma de radiacion
electromagnética, principalmente localizados en el sistema visual.

b) Mecanoreceptores, receptores de energia mecanica, como los que pueden encontrarse
en el sistema somatosensorial, el sistema auditivo y el sistema vestibular.

¢) Termoreceptores, receptores de temperatura, como los que pueden encontrarse en el
sistema somatosensorial, 0 para la deteccion de variaciones de la temperatura del medio
interno.

d) Quimiorreceptores, receptores de sustancias quimicas, como los que pueden
encontrarse en el sistema olfatorio, el sistema gustativo y en vias sensoriales para la
regulacion visceral u homeostética.

Algunos receptores sensoriales pueden ser denominados segun la modalidad
sensoperceptiva, como es el caso de los nociceptores, o receptores de dolor, que pueden
detectar tanto sustancias quimicas como estimulos térmicos y mecénicos, y encontrarse
en distintas partes del organismo.

Los receptores sensoriales son especificos para cada tipo de estimulo, pero si el
receptor es estimulado por un estimulo no adecuado puede provocar una respuesta del
receptor. Por ejemplo, una compresion en un ojo (energia mecanica), puede provocar la
falsa percepcion de luces o imagenes.

La accion fundamental de los receptores sensoriales es la transduccion de los
estimulos sensoriales. La transduccion es la transformacion de un tipo de energia a otro
tipo de energia, denominada energia bio-eléctrica, por ser la forma de energia propia de
los sistemas bioldgicos.

Los receptores sensoriales, a diferencia de otros tipos celulares, poseen la
propiedad de excitabilidad celular, por la cual los estimulos sensoriales son convertidos
en cambios de polaridad de las membranas celulares, ya sea en la forma de
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despolarizacion (disminucion del potencial de membrana) o hiperpolarizacion
(incremento del potencial de membrana). Los cambios de polaridad de la membrana de
la célula receptora sensorial se denominan potenciales sensoriales, y se caracterizan por
ser locales y graduados, es decir, proporcionales a la intensidad del estimulo.

Por ejemplo, un estimulo mecanico que actlie sobre un mecanoreceptor puede
producir una deformacién mecanica del mismo. En tal caso, por mecanismos propios de
cada célula receptora, el estimulo es transducido a energia bio-eléctrica en la forma de
un cambio local en el potencial de la membrana. Este cambio del potencial receptor se
produce por la apertura o cierre de canales ionicos. Si se tratase de la apertura de
canales de sodio (Na") o calcio (Ca™), cuya concentracion en el medio extracelular es
mayor a la concentracién en el medio intracelular, se produce una entrada de iones hacia
el interior de la célula receptora, lo que genera una despolarizacion de la membrana
celular. Si se tratase de la apertura de canales de canales de cloro (CI), cuya
concentracion en el medio extracelular es mayor a la concentracion en el medio
intracelular, o de canales de potasio (K*), cuya concentracion en el medio intracelular es
mayor a la concentracion en el medio extracelular, se genera una hiperpolarizacion de la
membrana de la célula receptora, en un caso por la migracién de iones negativos hacia
el interior de la célula, en el otro caso por la migracion de iones positivos hacia el
exterior.

Se puede hacer una analogia entre los potenciales receptores y los potenciales
post-sinapticos positivos (PEPS) o negativos (PIPS) ya descritos en capitulos anteriores
(modulo 1). Estos potenciales se generan por mecanismos similares: apertura o cierre de
diferentes canales ionicos con el consiguiente cambio del potencial de membrana. Otras
similitudes entre los potenciales post-sinapticos y los potenciales receptores es el ser
locales en la membrana celular y graduales, esto es, proporcionales a la intensidad o
duracién del estimulo. En consecuencia, todo estimulo adecuado, que actle sobre un
receptor sensorial especializado provoca un cambio en el potencial de membrana
codificando la intensidad del estimulo: a mayor intensidad del estimulo, mayor es el
namero de canales abiertos (0 cerrados) y de mayor magnitud el cambio de potencial de
membrana, sea ésta una despolarizaciéon o una hiperpolarizacion. En cualquier caso se
trata de respuestas graduadas cuyas amplitudes son proporcionales a la intensidad o

duracién del estimulo.
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4. Propiedades de las informacion sensorial
Se pueden distinguir cuatro propiedades de la sensacion que le otorgaran sus

caracteristicas particulares: a) modalidad, b) intensidad, c) duracion, y d) localizacion.

4.1. Codificacion de la modalidad de la estimulacion sensorial

La modalidad hace referencia a que distintas formas de energia se transformaran
en distintas sensaciones. Por ejemplo, las vibraciones del aire se transformaran en
sonidos, en la modalidad auditiva, y las radiaciones electromagnéticas (en una longitud
de onda entre los 380 y 760 nanémetros) se transformaran en imagenes visuales, en la
modalidad visual. Las submodalidades hacen referencia a variaciones dentro de una
modalidad. Por ejemplo, para la modalidad gustativa, una submodalidad seria el sabor

amargo.

4.2. Codificacion de la intensidad de la estimulacion sensorial

La intensidad del estimulo hace referencia a la magnitud del estimulo. Los
receptores sefioriales tienen umbrales especificos por encima de los cuales un estimulo
deja de ser percibido. Las diferencias de intensidades de la estimulacién sensoria se
puede transmitir usando un numero creciente de fibras paralelas o un codigo de
poblacion: Esto es, cuanto mas intenso es un estimulo mayor sera el numero de
receptores que activen y por consecuencia mayor la cantidad de neuronas que disparen
potenciales de accion. Otra forma de codificacién de la intensidad de la estimulacion es
que las neuronas modifiquen la tasa de disparos de potenciales de accion a lo largo del
axon. Esta forma de codificacion se denomina codigo de frecuencia: cuanto mas intenso
el estimulo mayores son los potenciales receptores y mayor la cantidad de potenciales

de accion que se generaran.

4.3. Codificacion de la duracion de la estimulacion sensorial

La duracion de un estimulo hace referencia al tiempo en el que determinado
estimulo es efectivo. A mayor tiempo de duraciéon de un estimulo, mayor serd la
actividad del sistema sensorial. Existe varias formas de modificar la relacion entre
duracion del estimulo y duracion de la actividad del sistema sensorial. Una de estas
formas es la existencia de diferente tipo de receptores sensoriales, de acuerdo a su

adaptacion a la estimulacion. El término adaptacion del receptor significa que algunos
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receptores dejan de producir potenciales receptores (y por consiguiente potenciales de
accion en la neurona sensorial), luego de cierto tiempo.

Los receptores de adaptacion rapida (fasicos), estdn mayormente relacionados
con la deteccion de cambios en la estimulacién. Por otro lado, los receptores de
adaptacion lenta (tonicos), tienden a presentar actividad constante, segun la duracién de
la estimulacion. Estas variedades de los receptores sensoriales son importantes para
detectar propiedades de las estimulacion sensorial, como por ejemplo la influencia de
estimulos externos que actlan brevemente sobre el cuerpo (lo que resulta en una
descarga de potenciales de accion en la neurona sensorial al inicio y en la terminacion
del estimulo, pero que cesan rapidamente en su actividad), o estimulos que actdan en
forma persistente, lo que resulta en la descarga continua de potenciales de accién en la

neurona sensorial.

4.4. Codificacion de la localizacion de la estimulacion sensorial

La localizacion de un estimulo provee informacion acerca de si el estimulo es
interior o exterior al propio cuerpo, si los estimulos externos son préximos o se
encuentran a distancia del cuerpo y sobre el sitio de origen de la estimulacién en el
espacio exterior. De la percepcion de la localizacion de la estimulacion sensorial
dependerd también la capacidad para distinguir estimulos préximos o distantes
espacialmente.

El campo receptivo es el area de informacion sensorial que existe en cada nivel
del sistema sensoria. EI campo receptivo va aumentando progresivamente de tamafio
desde los receptores (campo receptor) hasta los niveles de mayor jerarquia de la via
sensorial.

En el caso de las sensibilidad somatosensorial, cuando mayor cantidad de
receptores haya en un area de la piel, mayor seré el nivel de discriminacion sensorial.
En otras palabras cuanto menor sea el campo receptivo del receptor mayor serd la
capacidad de discriminacion sensorial: Un campo receptivo de la piel con gran cantidad
de receptores sensoriales tendra su correlato a nivel de la corteza sensitiva primaria con
un mayor tamafio de representacion corporal (por ejemplo la de la yema de los dedos o
los labios). Otras areas de la piel (por ejemplo en la espalda y pantorrillas), con menor
namero de receptores tactiles, les corresponden areas corticales mas pequefias. Por lo
tanto, la capacidad de discriminacion estara dada por la cantidad de receptores y el

tamano de los campos receptivos. Usualmente los campos receptivos presentan mayor
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cantidad de terminaciones en el centro del &rea que inervan que en la periferia del

mismo.

5. Las vias sensoriales

Los cambios de los potenciales receptores son trasmitidos neuronas
especializadas que se encuentran en contacto con la célula receptora. Por tal motivo esta
primera neurona sensorial se denomina neurona sensorial primaria, y constituye la
primera etapa de la via que conduce la informacion hacia otras partes del organismo. Se
denomina unidad sensorial al conjunto formado por el receptor, la neurona sensorial
primaria y las interneuronas que en forma aferente llevan la informacion sensorial al
sistema nervioso central o a otra parte del organismo. Se denomina via aferente al
conjunto de neuronas que conducen esa informacion.

En las estructuras que conforman las vias sensoriales existen neuronas con
funciones tanto excitatorias como inhibitorias. Se pueden distinguir dos tipos
fundamentales de inhibicion de la informacion sensorial: la inhibicién lateral y la

inhibicién descendente.

5.1. Inhibicion lateral

La inhibicion lateral es un proceso de interaccion entre las interneuronas de las
vias sensoriales. Por lo general la inhibicion lateral actda sobre la actividad de las
neuronas sensoriales proximas. La inhibicion lateral proporciona un incremento en el
contraste entre las zonas donde la intensidad de la estimulacién cambia, lo que permite
una mayor precision en la deteccion de los estimulos, para facilitar su discriminacion.
Otro efecto de la inhibicion lateral es el de disminuir la tendencia a excitacion
divergente. Las neuronas més activas limitan la actividad de neuronas préximas menos

activas.

5.2. Inhibicion descendente

La inhibicién descendente es el mecanismo por el cual las neuronas de los
centros superiores, tales como la corteza cerebral y estructuras del tronco cerebral,
influyen por medio de vias descendentes sobre las neuronas aferentes todo a lo largo de
las vias sensoriales. Los centros superiores controlan de esta manera el flujo de
informacion sensorial. Por ejemplo para el control del dolor en situaciones fisiologicas

(por ejemplo el parto), o conductuales (por ejemplo competencias deportiva).
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5.3. Codificacion sensorial en las vias aferentes sensoriales

La sefial producida por el estimulo sobre la célula receptora, de alcanzar el
umbral de descarga para generar potenciales de accion en la neurona sensorial primaria,
activa de esta forma a esta neurona y a las neuronas conectadas en la via aferente
sensorial. De esta manera la informacion sensorial es conducida en forma aferente.

Se denomina codificacion neural de la informacién sensorial al conjunto de
mecanismos que ocurren en las vias aferentes sensoriales para convertir las sefiales
sensoriales en informacidon sensorial. En otras palabras, luego de producida la
transduccion sensorial deben existir mecanismos por los cuales las sefiales bio-eléctricas
sean convertidas en un codigo (cambios en la descarga de potenciales de accion), para
poder ser procesadas por los sistemas sensoriales.

En realidad, la codificacion sensorial ocurre desde los mismos receptores
sensoriales. Por ejemplo, para determinar la modalidad del estimulo, existe la
denominada ley de especificidad de la energia nerviosa (ley de Miiller), que afirma que
la excitacion de un receptor siempre provoca una sensacion especifica. Para determinar
la intensidad de la estimulacion, los receptores sensoriales pueden tener diferencias de
umbral, de manera tal que en algun caso la intensidad del estimulo tiene que ser lo
suficientemente fuerte para poder generar un potencial receptor. Otra forma de hacerlo
es por el nimero de receptores sensoriales que disparan en paralelo. Por otra parte, en
los sistemas sensoriales es tan importante detectar estimulos como atenuarlos (o
suprimirlos). Esto permite realizar una seleccion de niveles de activacion sensorial que
pudieran producir una sobrecarga en el sistema sensorial, o reducir informacion que
pudiera ser irrelevante. La informacion sensorial puede ser atenuada o suprimida al
menos de dos maneras: a) ciertas estructuras de la via sensorial pueden reducir el nivel
de entrada de la via sensorial, b) existen ademas vias descendentes hacia los niveles
distales de la via sensorial, llegando en algunos casos incluso a actuar sobre los
receptores sensoriales (por ejemplo para atenuar la sensibilidad de dolor). En sintesis,
los pardmetros principales de la codificacion sensorial son: a) la especificidad del
receptor y via sensorial, que es caracteristico de la modalidad y submodalidad sensorial,
y b) la frecuencia y duracion de la descarga neuronal a lo largo de la via sensorial, que
es proporcional a la intensidad y duracién del estimulo.

En resumen, los estimulos que inciden sobre los receptores sensoriales pueden

originar por transduccion sensorial los potenciales receptores, que a su vez generan en
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las neuronas sensoriales, a lo largo de sus fibras aferentes, cambios en la frecuencia de
descarga de los potenciales de accion que es la forma de codificacion neural de la
informacidn sensorial. Una parte significativa de las vias aferentes sensoriales proyectan
sobre estructuras del sistema nervioso central (por ejemplo en médula espinal, tronco

encefélico, talamo y corteza cerebral), para la sensopercepcidn consciente.

6. Organizacion jerarquica de los sistemas sensoriales

En la mayoria de los sistemas sensoriales que proyectan hacia la corteza cerebral
las vias sensoriales estdn dispuestas en series de neuronas. Desde los receptores
sensoriales hasta su arribo a la corteza cerebral, las neuronas se denominan neuronas de
primero, segundo, tercero y cuarto orden. Las neuronas de primer orden son en algunos
casos interneuronas que contactan con los receptores sensoriales (como por ejemplo las
neuronas ganglionares de la retina). En otros casos las neuronas de primer orden son
neuronas sensoriales (como por ejemplo las que inervan los husos musculares, o las que
extienden su segmento sensorial en forma de terminales libres). Las neuronas de
segundo orden, son las interneurnonas que conducen la informacion sensorial hacia el
encéfalo. Las neuronas de tercer orden se ubican en nucleos particulares del talamo,
donde (excepto en la via olfatoria), hacen sinapsis todas las vias sensoriales que se
dirigen a la corteza cerebral. Finalmente las neuronas de cuarto orden se ubican en las
cortezas cerebrales primarias, correspondiente a cada modalidad sensorial. En cada
nivel de la via sensorial existe un procesamiento progresivo de la informacion de
complejidad creciente de la informacion sensorial, entendiendo por complejidad en este
caso, a procesos de influencia reciproca entre las vias ascendentes, descendentes y
laterales que procesan la informacion sensorial. A la organizacion jerarquica de las vias
sensoriales se corresponde por tanto el procesamiento jerarquico de la informacién
sensorial.

Una de las manifestaciones de la organizacion jerarquica de los sistemas
sensoriales puede hacerse evidente por la comparacién de los efectos diferentes que se
producen por lesién o disfuncion en los distintos niveles jerarquicos: cuanto mas alto se
el nivel afectado, mas especifico y complejo sera el déficit. Por ejemplo, la destruccion
de los receptores del sistema sensorial produce una pérdida completa de la percepcion
de ese sistema sensorial (por ejemplo sordera o ceguera). En cambio, la destruccion de

una region de asociacion o de la corteza sensorial secundaria produce trastornos de la
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percepcion aunque las capacidades sensoriales basicas permanecen inalteradas (por

ejemplo agnosias).

7. Segregacion funcional de los sistemas sensoriales

Una misma modalidad sensorial puede estar compuesta por varias
submodalidades sensoriales. Por ejemplo, en el sistema visual se procesa el color y
forma por una via y el movimiento por otra. Esta segregacién se corresponde
estructuralmente con la existencia de vias sensoriales paralelas, desde los mismos
receptores hasta areas de la corteza cerebral. Ademas de la disposicion en serie
de las vias sensoriales antes descripta, la informacidn sensorial es también procesada en
paralelo, lo que ocurre en casi todas las instancias de las vias sensoriales, desde los
6rganos sensoriales hasta las estructuras de mayor jerarquia, como la corteza cerebral.
Esto da lugar a que la informacion sensorial fluya a través de multiples vias. Cada una
de estas vias paralelas, conducen en forma segregada sub-modalidades sensoriales, o

caracteristicas especiales de la informacion sensorial.

8. Areas sensoriales de la corteza cerebral

A nivel de la corteza cerebral, las formas segregadas que conducen en paralelo,
contindan un andlisis independiente de la informacion sefiorial. Como se vera en otros
capitulos, las llamadas cortezas sensoriales primaria, secundaria y de asociacion
sensorial modal son estructuras funcionalmente distintas que se especializan en
distintos tipos de andlisis. En cada una de estas areas de la corteza sensorial el
procesamiento de la informacion sensorial para cada modalidad sensorial es
progresivamente de mayor complejidad, entendiendo por complejidad la combinacién
de atributos o caracteristicas de los estimulos sensoriales, y las participacion en
funciones especiales en las que estan involucradas (como el control motor, o la
sensopercepcion).

Estas areas sensoriales de la corteza cerebral se integran entre si a través de
proyecciones axonales reciprocas, y se interconectan de la misma forma con las
denominadas cortezas de asociacién polimodal (por ejemplo de los I6bulos parietal y
frontal). De esta manera, las distintas submodalidades y modalidades sensoriales se
integran estructural y funcionalmente. El resultado de esta integracion es la posibilidad

de componer una percepcion global del individuo, su entorno y su conducta.
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Capitulo 4

El sistema somatosensorial

Federico Sanchez

1. Caracteristicas del sistema somatosensorial

El sistema somatosensorial es el que provee la sensibilidad somatica del cuerpo.
La sensibilidad visceral también puede considerarse parte del sistema somatosensorial
(aunque ocasionalmente se considera con tal denominacién a la sensibilidad de la piel y
el sistema masculo esquelético). Para ejercer estas funciones, sistema somatosensorial
incluye varios tipos de receptores que se distribuyen por todo el organismo, tanto en la
superficie del cuerpo como en su interior (sistema musculo-esquelético, visceral, etc.).
Esta informacion es utilizada para el control y regulacién de varias funciones
corporales. También provee a la senso-percepcion, que es la percepcidn consciente de la
sensibilidad corporal.

A diferencia de otros sistemas sensoriales, como el sistema visual o el auditivo,
en los cuales los receptores se encuentran concentrados en partes especificas del cuerpo,
el sistema somato-sensorial tiene una amplia distribucion de los receptores sensoriales,
por lo que puede considerarse uno de los sistemas sensoriales mas grandes del
organismo.

Otra diferencia con otros sistemas sensoriales que detectan estimulos ubicados
distalmente al cuerpo por medio de telereceptores sensoriales, el sistema somato-
sensorial detecta estimulos ubicados proximalmente (al cuerpo). Finalmente, por la gran
variedad de tipos de receptores somato-sensoriales, se puede considerar que esta
modalidad sensorial estd formada por varias sub-modalidades sensoriales, como la del

tacto, la temperatura, la posicién corporal, el dolor, entre otras.

En forma esquematica el sistema somato-sensorial puede ser dividido en tres
sub-sistemas diferentes:
a) El subsistema exteroceptivo que detecta los estimulos aplicados en la superficie de la
piel (el tacto).
b) El subsistema propioceptivo que registra la posicion y movimiento del cuerpo, a

través de informacion proveniente de musculos, articulaciones y 6rganos del equilibrio.
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c) El subsistema interoceptivo, que proporciona informacion visceral y sobre las
condiciones del medio interno del organismo.

Parte de la informacion propioceptiva y visceral, (como por ejemplo, el grado de
contraccion del masculo esquelético o la presion de la sangre arterial), no es percibida
en forma consciente. Otra parte de la informacion propioceptiva y visceral, (como por
ejemplo, la presion ejercida por el peso corporal, el grado de distension de los 6rganos

digestivos o de la vejiga), puede ser percibida en forma consciente.

2. Divisiones del sistema somatosensorial

2.1. El sistema somatosensorial exteroceptivo

El sistema somatosensorial exteroceptivo puede a su vez ser dividido en tres
partes: a) el tacto (sensibilidad a estimulos mecanicos aplicados a la piel), b) la
sensibilidad térmica (sensibilidad a la temperatura externa), y c) la sensibilidad a
estimulos nocioceptivos (sensibilidad al dolor). Los receptores cutaneos del sistema
sensorial se pueden clasificar en funcién de la tipo de estimulo a los que responden con
mayor eficiencia como mecanoreceptores, termorreceptores y nociorreceptores.
Cuando estos estimulos alcanzan cierta intensidad, informa al organismo de situaciones
que pueden ser perjudiciales para la integridad de los tejidos o el cuerpo.

Los receptores subsistema somatosensorial exteroceptivo pueden ser receptores
de adaptacion rapida o receptores de adaptacién lenta. Para apreciar el significado
funcional de la adaptacion rapida y lenta de los receptores somatosensoriales hay que
considerar lo que ocurre cuando se aplica una presion constante a la piel. La presion
pone en funcionamiento todos los receptores que responden a la sensacion de tacto. Sin
embargo, luego de cierto tiempo (por ejemplo algunos cientos de milisegundos), solo
los receptores de adaptacion lenta permanecen activos y la calidad de la sensacion
cambia. Esto se puede manifestar en el hecho de que cierta informacion sensitiva, por
ejemplo una presion continua en la piel, que puede ser inicialmente consciente, luego de
un tiempo deje de serlo. Por este motivo a menudo se es inconsciente de la presion de la

ropa, a menos que se centre la atencion en ello.

2.1.1. Los mecanorreceptores de la piel
Los mecanoreceptores de la piel son los que poseen sensibilidad para detectar

cambios en la deformacion fisica del receptor por accidon mecanica ejercida sobre ellos.
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Existen, a su vez cuatro tipos distintos de mecanoreceptores de acuerdo al tipo de

acciones mecanicas a los que son especialmente sensibles.

2.1.1.1. Corpusculos de Pacini

Los corpusculos de Pacini son receptores sensoriales de la piel que responden a
las vibraciones y otras formas de acciones mecanicas similares. Los corpusculos de
Pacini son elipsoidales y tienen varios milimetros de longitud. Estan formados por una
capsula de tejido conectivo compuesta por numerosas capas de células de tejido
conectivo aplanadas (como las capas de una cebolla). Cada capa o ld&mina est& separada
de las demas por fibras de colageno. La capsula rodea un espacio central en el que se
encuentra la terminal del axén. Ante un estimulo mecéanico los corpusculos de Pacini se
deforman, produciendo un estiramiento de la terminacion sensitiva que se encuentra en
su interior. Este estiramiento modifica la permeabilidad de la terminal nerviosa para los
iones de sodio. La entrada de sodio al interior de la fibra nerviosa (cationes: iones con
carga positiva). Como consecuencia de esto se produce una despolarizacion en la
membrana axonal. Si la despolarizacion se extiende hasta el segmento axonal donde se
encuentran los canales de sodio voltaje-dependientes, de alcanzar el umbral, se genera el
potencial de accidn, que se autopropaga en la direccion aferente de la fibra sensorial. Si
la presidn sobre el corpusculo de Pacini es leve, no se alcanzara la concentracion de
sodio adecuado (el potencial gradual, localizado, no tendra efectos sobre los canales
voltaje-dependientes del segmento axonal donde se encuentran los canales voltaje-
dependientes).

Los corpusculos de Pacini son receptores de respuesta rapida. Responden a la
vibraciéon pero no a la presion sostenida. Los corplsculos de Pacini de la piel se
encuentran en el tejido conectivo subcutaneo y son especialmente numerosos en la piel
de las manos, los pies y los 6rganos genitales. Otras localizaciones de los corpusculos
de Pacini son en el sistema esquelético, particularmente en los tejidos que rodean los
huesos (como el periostio, y las membranas interdseas). También se encuentran en las
visceras (como el pancreas), y en membranas del interior del cuerpo (como el

mesenterio).

2.1.1.2. Corpusculos de Ruffini
Los corpusculos de Ruffini de la piel se encuentran en la dermis profunda.
Contribuyen a la deteccion de cambios en el estiramiento de la piel y otros tejidos,
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permitiendo identificar deformaciones continuas en esas partes del organismo. Se
encuentran incluidos en el tejido conjuntivo, extendidos por todo el cuerpo, pero
especialmente en la cara dorsal de las manos. Son un tipo de mecanorreceptor de
pequefio tamafio, y son poco abundantes (junto a los de Pacini suman alrededor de
35.000 receptores). Tienen una porcién central dilatada donde se encuentra la

terminacion nerviosa.

2.1.1.3. Corpusculos de Meissner

Los corpusculos de Meissner son terminaciones nerviosas no mielinizadas
encapsuladas, que consisten de células aplanadas de sosten dispuestas como laminas
horizontales rodeadas por una capsula de tejido conectivo. Los corpusculos de Meissner
son un tipo de terminaciones nerviosas en la piel, responsables de la sensibilidad para el
tacto ligero. Debido a su localizacién superficial en la dermis, estos corpusculos son
particularmente sensibles a la presion y a las vibraciones. Responden a vibraciones de
mediana a baja frecuencia. Son receptores sensoriales de adaptacion rapida o fasicos,
pero se activan con rapidez (por ejemplo, su sensibilidad se limita a la deteccion de que

algo esta tocando la piel).

2.1.1.4. Terminacion nerviosa de Merkel

Las terminaciones nerviosas de Merkel (también denominados discos de Merkel)
son los receptores mas sensibles, de los cuatro tipos de mecanorreceptores. Cada
terminacién consta de una célula de Merkel en oposicion cercana con una terminacion
nerviosa. Responden a las vibraciones de baja frecuencia. Son receptores sensoriales de
adaptacion lenta. Las terminaciones nerviosas de Merkel tienen una amplia distribucién
en el cuerpo. Pueden encontrarse en la piel, en los foliculos pilosos y en la mucosa oral
y anal. Los receptores de Merkel también se localizan en las glandulas mamarias. En los
seres humanos, las celulas de Merkel de la piel se encuentran en las capas mas
superficiales, especialmente agrupados en la cara palmar de la punta de los dedos. En la
piel con pelo, las terminaciones nerviosas de Merkel se agrupan en estructuras

epiteliales especializadas denominadas discos del pelo.

2.1.1.5. Termoreceptores
Otro grupo de receptores en la piel son los termorreceptores. Estos son sensibles
a los cambios de temperatura, algunos receptores detectan el frio y otros el calor. Los
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termorreceptores de calor recogen la informacion relacionada al aumento de
temperatura, mientras que los termorreceptores de frio recogen la informacion

relacionada a la disminucién de temperatura.

2.1.1.6. Quimiorreceptores
Los quimiorreceptores son receptores que responden a determinadas sustancias
quimicas. En el caso de los estas sustancias pueden provenir desde el exterior del

cuerpo, o desde el interior, como en el caso de los procesos inflamatorios.

2.1.1.7. Nociorreceptores

Los nociceptores son terminaciones nerviosas libres, no mielinizadas. Hay tres
tipos de receptores para el dolor:
a) Los nociceptores mecanoreceptores responden a presiones intensas, lo que podria ser
provocado por impactos, estiramientos 0 compresiones.
b) Los nociceptores térmicos responden a temperaturas extremas (calor o frio intensos).
¢) Los nociceptores quimicos responden a agentes quimicos, tales como acidos y otras

sustancias (por ejemplo que participan del fenémeno inflamatorio).

2.1.2. Los campos receptivos cutaneos

Se denomina campo receptivo de un receptor cutaneo al area de la piel dentro
del cual un estimulo puede activar al receptor. Una forma de examinar los campos
receptivos cutaneos es por medio de estimulos tactiles que se aplican sobre la piel en
puntos cercanos entre si. Aunque exista una separacion en el lugar de aplicacién de los
estimulos tactiles sobre la piel, si los puntos de aplicacién corresponden al mismo
campo receptivo cutdneo, la persona no sera capaz de sentir ambos estimulos como
separados (los percibe como aplicados en un mismo punto). Si los dos puntos de
aplicacion se encuentran mas alla de un Gnico campo receptivo, ambos estimulos seran
percibidos como separados (discriminacion tactil espacial). El tamafio de los campos
receptivos cutaneos determina el grado en que se pueden percibir los estimulos
detallados: Cuanto mas pequerios y densamente agrupados estén los campos receptivos,
mayor sera la resolucion espacial (discriminacion tactil). Por esta razon, las
terminaciones nerviosas de Merkel y los corpusculos de Meissner estdn mas densamente
agrupados en las puntas de los dedos (altamente sensibles), y estin menos densamente

agrupados en areas de la piel con menor sensibilidad. Un campo receptivo con gran
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cantidad de inervaciones tendra su correlato a nivel de la corteza sensitiva primaria. De
esta manera, a ciertas areas de la piel como las yemas de los dedos y los labios, les
corresponderan grandes regiones corticales para su procesamiento, mientras que otras a
otras areas de la piel (por ejemplo, la espalda o las pantorrillas), les corresponderan
areas corticales mas pequefias debido a la menor cantidad de receptores presentes. Por
este motivo, la representacion somatotopica de la piel en la corteza cerebral

somatosensorial no es proporcional al tamafio real de las regiones corporales.

2.1.3. Los dermatomas

Se denomina dermatoma a cada una de las franjas de piel que es inervada por
una raiz espinal determinada. Los dermatomas se extienden desde la region distal hasta
la region proximal del cuerpo, a cada lado del mismo, siguiendo la secuencia de las
raices dorsales izquierda y derecha de cada segmento de de la médula espinal. Las fibras
nerviosas que llevan la informacion desde los receptores somatosensoriales se reunen
para formar los nervios periféricos sensitivos e ingresan a la médula espinal a través de
las raices dorsales. Las raices dorsales se extiende desde los niveles rostrales de la
médula espinal (raices cervicales), niveles medios (raices toraco-lumbares), y niveles
caudales (lumbo-sacros). Por lo tanto existen dermatomas en todas esas regiones del
cuerpo.

De esta manera, toda la superficie de la piel puede dividirse en dermatomas de
acuerdo a las raices espinales que llevan la informacion somatosensitiva de cada region
del cuerpo: cuello, tronco, abdomen y extremidades. Al existir cierto solapamiento entre
los dermatomas adyacentes, el dafio de una Unica raiz dorsal no resulta en una pérdida

somatosensorial demasiado importante.

2.1.4. La sensibilidad somatica del rostro

La sensibilidad somatica de la cara depende de las tres ramas del nervio
trigémino (quinto par craneal), cuyas fibras penetran en el tallo cerebral a nivel de la
protuberancia. Luego de realizar sinapsis con las neuronas de los nucleos trigémino
principal trigémino espinal, la informacion somatosensitiva del rostro es conducida en
forma ascendente a traves de los axones de estas neuronas hacia las neuronas del nucleo
ventral posterior del talamo, y desde alli a la corteza somatosensorial primaria. La

sensibilidad del rostro también esta dividida en dermatomas que corresponden a las
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franjas de piel que son inervadas por las tres ramas del nervio trigémino (que son las

equivalentes craneales de las raices espinales).

2.2. El sistema somatosensorial propioceptivo

Se denomina sistema propioceptivo al conjunto de receptores sensoriales,
nervios y estructuras neuronales que proveen la funciéon de propiocepcién, entendida
como la sensibilidad corporal somatica interna. La propiocepcion es una de las
variedades de sensibilidad interoceptiva.

Una de las funciones del sistema propioceptivo es el control motor. Para poder
iniciar y terminar un movimiento con una extremidad, es necesario un sistema que
informe de donde se encuentra y hacia donde se debe realizar ese movimiento. Otras
funciones del sistema propioceptivo son el control del equilibrio y la coordinacion de
distintas partes del cuerpo. Muchas de estas funciones (por ejemplo respuestas
automaticas), son inconscientes. La disfuncion de la propiocepcién se expresa
frecuentemente en desérdenes de la funcién motora: por ejemplo, en la dificultad para
mantener cabeza y cuerpo erguidos, la imposibilidad para realizar actividades
coordinadas con las dos manos, etc.

A nivel consciente, el sistema propioceptivo es el sentido que permite saber
donde se encuentran sus extremidades en relacion al cuerpo. También participa en la

percepcion del esquema corporal y de la relacion del cuerpo en el espacio.

2.2.1. El sistema vestibular

El sistema vestibular es un mecanismo especial de la propiocepcion. Se trata de
un 6érgano receptivo que se encuentra localizado en el laberinto del hueso temporal,
proximo al oido interno. Sus receptores estan incluidos en varios compartimentos (tres
conductos semicirculares, el utriculo y el saculo). El sistema vestibular proporciona
informacion sobre la posicion del cuerpo respecto a la gravedad (aceleracion lineal), y
las variaciones de posicion corporal que ocurren por movimientos del cuerpo
(aceleraciones angulares). El sistema vestibular es de gran importancia en el control del
equilibrio, la postura y la marcha. Por la situacion de los 6rganos receptores del sistema
vestibular en la cabeza, provee informacion también de las posiciones y movimientos de

la cabeza, y su relacion en el espacio. También permite estabilizar la mirada.
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3. Las vias somato-sensoriales

Se entiende por vias somatosensoriales, al conjunto de estructuras que se
extienden desde los receptores somatosensoriales hasta estructuras del sistema nervioso
central en el encéfalo. Las vias somatosensoriales incluyen, ademas de los receptores, a
los nervios periféricos, las raices raquideas, las neuronas de los ganglios raquideos, los
nucleos espinales, las proyecciones axonales ascendentes intramedulares hacia el
encéfalo. Algunas vias somatosensoriales proyectan sus axones hacia las neuronas de
los nlcleos somoatosensoriales del tdlamo y, luego de este nivel, hacia las neuronas de
la corteza somatosensorial primaria.

Existen distintas vias para cada submodalidad sensitiva. Estas vias proyectan en
forma paralela, constituyendo otro ejemplo de la organizacion en paralelo el sistema
nervioso. Los axones de las neuronas localizadas en los ganglios de las raices dorsales,
penetran la médula espinal y ascienden al cerebro por dos rutas principales: La ruta de
la columna dorsal, también denominada via lemniscal medial de la médula espinal, y la
ruta de las columnas anterolaterales de la médula, también denominadas vias
espinotalamicas laterales.

Una de las principales similitudes entre estas dos vias somatosensoriales es que
cruzan al lado opuesto. Esto se conoce como principio de representacion contralateral,
e ilustra el hecho de que la informacion proveniente del hemicuerpo izquierdo se
procesara en la corteza somatosensorial derecha, y viceversa.

Una de las principales diferencias entre las vias somatosensoriales es que
presentan variaciones en la constitucion de sus axones. Las fibras de la via
somatosensorial de la columna dorsal - lemnisco medial son tipicamente de mayor
diametro y estan mielinizadas, con lo cual su velocidad de transmision es mayor que la
velocidad de las otras fibras. Las fibras de las vias espinotalamicas laterales son mas
pequefas y estan parcialmente mielinizadas o carecer por completo de mielina, con lo

que transmiten a una velocidad menor.

3.1. Via somatosensorial de la columna dorsal

Los axones de la via lemniscal medial penetran por la médula espinal y
ascienden hacia el bulbo raquideo donde hacen sinapsis con las interneuronas de los
denominados nucleos de la columna dorsal (nlcleos gracilis y cuneiformes). A partir de
la decusacion, el tracto se denomina lemnisco medial. Luego de esa sinapsis, los axones

de las células postsinapticas forman un haz de fibras que atraviesa el tronco del encéfalo
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hasta el lado opuesto y ascienden hacia los ndcleos somatosensoriales del
talamo(especificamente en el nucleo ventro-postero-lateral). Las proyecciones de las
células somatosensoriales del talamo se dirigen a las regiones de la corteza
somatosensitiva. La funcién de la via lemniscal es la de transmitir informacién sobre el

tacto y la propiocepcién hacia el tAllamo y corteza somatosensorial.

3.2. Via somatosensoriales espinotalamicas laterales

Los axones de las vias espinotalamicas laterales penetran en la médula espinal
en el asta dorsal (en la denominada zona de Lissauer). Estos axones hacen sinapsis con
las neuronas de segundo orden, en una zona denominada sustancia gelatinosa de la
médula espinal. Inmediatamente se decusan (cruzan al lado opuesto) y ascienden
contralateralmente por las columnas anterolaterales de la médula espinal. Luego del
entrecruzamiento los axones proyectan hacia varias estructuras encefélicas. Una
proporcion de estas fibras proyectan en neuronas del tronco cerebral. Otras proporciones
de fibras axonales proyectan hacia las neuronas de los nucleos intralaminares del
talamo y a las neuronas del ya mencionado nucleo taldmico ventro postero lateral. A
nivel de la corteza cerebral, las vias espino-talamicas laterales proyectan en neuronas
del l6bulo parietal, y el 16bulo temporal medial y el I6bulo de la insula. Las vias
espinotalamicas laterales proveen informacion sobre dolor, la temperatura, y el tacto

grueso.

3.2. Via somatosensoriales espino-cerebelosas

Las vias somatosensoriales espino-cerebelosas, proyectan sobre el cerebelo para
el control de la postura, el equilibrio y la marcha. La informacién propioceptiva de las
extremidades inferiores ingresa a médula dorsalmente, efectuando en su ascenso una
sinapsis en el nucleo de Clarke (en la seccion toracica de la médula espinal). La
informacidn propioceptiva de las extremidades superiores realiza una sinapsis en el
nucleo cuneiforme externo (en el bulbo raquideo) y alli esta via se une a la anterior,
dando origen a los pedunculos cerebelosos inferiores, que ingresan en el cerebelo. Es
importante hacer la aclaracion que las fibras propioceptivas que ingresan en el cerebelo

no se decusan (no se cruzan al lado opuesto).
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4. Las areas somatosensoriales de la corteza cerebral

4.1. La corteza somatosensorial primaria
La corteza somatosensorial primaria se encuentra en el lébulo parietal por

detras de la cisura de Rolando, también denominada circunvolucion o giro poscentral.

4.1.1. Representacion somatotopica en la corteza somatosensorial

Se denomina representacion somatotdpica en la corteza somatosensorial
primaria a la correspondencia entre sitios de la corteza somatosensorial y partes del
cuerpo. A este mapa somatotopico también se lo suele denominar homdnculo
somatosensorial. La proporcion de la corteza somatosensorial que recibe las sefiales de
las partes del cuerpo especializadas en las discriminaciones téctiles mas finas (manos,
labios y lengua) son diferencialmente méas grandes que las correspondientes a otras
partes del cuerpo. La corteza somatosensorial primaria no es una Unica region, sino que
presenta cuatro franjas paralelas, cada una con una organizacion somatotopica similar,
aunque separada de las otras. Cada franja de corteza somatosensorial es mas sensible a
un tipo diferente de modalidad somatosensorial (por ejemplo, a la presion, al tacto o a la
temperatura). Si se registra la actividad neuronal a lo largo de una linea horizontal que
cruzase las cuatro franjas, se encontrarian neuronas con preferencia por los cuatro tipos

de estimulacion tactil, pero todas ellas encargadas de la misma parte del cuerpo.

4.1.2. Organizacion columnar de la corteza somatosensorial

Al igual que las cortezas auditiva y visual primarias, la corteza somatosensorial
primaria estd organizada en columnas. Cada neurona de una columna cortical en
particular responde al mismo tipo de estimulos y posee un campo receptivo
correspondiente a la misma parte del cuerpo. Al igual que los de las neuronas del
sistema visual (ver luego), los campos receptivos de las neuronas de la corteza
somatosensorial primaria, se pueden agrupar en regiones antagonistas excitatorias e

inhibitorias.

4.2. La corteza somatosensorial secundaria
La corteza somatosensorial secundaria se encuentra también en la
circunvolucién poscentral del I6bulo parietal, pero esta situada en una posicion ventral

respecto a la corteza somatosensorial primaria. A diferencia de la corteza primaria la
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corteza secundaria recibe informacion de ambos lados del cuerpo. En la corteza
somatosensorial secuendaria existen regiones con organizacién somatotopica similar a

la corteza somatosensorial primaria.

4. Afectaciones en el sistema somatosensoriales

Ciertas afectaciones en el sistema somatosensoriales, tales como el dolor
constituyen mecanismos adaptativos. Otras afectaciones somatosensoriales son el
resultado de desordenes funcionales o alteraciones lesionales de partes determinadas del

sistema nervioso periférico o central.

6.1. El dolor

El dolor es una experiencia sensorial asociada en especial a la estimulacién
nociceptiva. No obstante, se puede considerar que no existe un estimulo especifico para
del dolor, es una respuesta a una estimulacion somatosensitiva frecentemente excesiva
de cualquier tipo, potencialmente dafina. ElI poder detectar estimulos que pueden
provocar o un dafio es sumamente adaptativo.

Existen mecanismos para el procesamiento y respuesta al dolor en distintos
niveles del sistiema nervioso central, desde la médula espinal hasta las estructuras
encefalicas inclusive. La region de la corteza cerebral mas frecuentemente asociada al
dolor es la corteza cingulada anterior. Aparentemente esta region de la corteza cerebral
interviene en la reaccion emocional al dolor mas que en la percepcion del dolor. La
lobotomia prefrontal convencional, que dafia la corteza cingulada anterior y sus
conexiones, reduce habitualmente la reaccion emocional al dolor sin modificar la

sensacion dolorosa.

6.1.1. Mecanismos amortiguadores de la sensacion dolorosa

Existen algunas estructuras del sistema nervioso central que pueden actuar como
mecanismos amortiguadores de la sensacion dolorosa:
a) La estimulacién de la sustancia gris periacueductal tiene efectos analgésicos.
(Reynolds, 1969). El descubrimiento de que la sustancia gris periacueductal (y otras
estructuras del sistema nervioso central) contienen receptores especializados para las
drogas analgésicas opiaceas como la morfina, sugiere que pueden existir sustancias
analgésicas enddgenas. El aislamiento de diversos analgésicos opidceos naturales, tales

como las endorfinas sugieren que las drogas analgésicas y (otros factores) podrian
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bloquear el dolor a través de un circuito sensible a las endorfinas que desciende desde la
sustancia gris periacueductal.

b) La estimulacion de neuronas serotoninérgicas de los nucleos del rafe, que a su vez
proyectan hacia las neuronas en las astas dorsales de la médula espinal, sugieren la
exstencia de otro circuito analgésico descendente (Basbaum & Fields, 1978). Datos
recientes muestran que distintos subtipos de receptores de la serotonina estan presentes
en el interneuronas de la médula espinal que intervienen en la sensacion dolorosa. Se ha
comprobado que la microinyeccion de un antagonista opiaceo en la sustancia gris
periacueductal, como la naloxona o la naltrexona, bloquea la analgesia producida por la
inyeccion de morfina a traves de la circulacion general. La estimulacion eléctrica de los
nucleos del rafe inhibe a las neuronas sensibles en la medula espinal. Ademas, los
efectos analgésicos sistémicos de la morfina, y por estimulacion de la sustancia gris
periacueductal se atendan al seccionar las fibras que descienden del rafe, ya sea por
lesion del propio rafe o por medio de la eliminacion del neurotransmisor serotonina.

¢) El circuito descendente analgésico no es el Unico mecanismo analgésico que existe, ni
el Unico mecanismo de analgesia opidceo. Los opiaceos también actlan directamente
sobre una clase de receptores del dolor por medio del blogueo de los canales de calcio.
Estos receptores del dolor median en la percepcion del dolor cronico grave, y al
bloquearlos los opiaceos reducen este tipo de dolor sin reducir el dolor que pueda

producir por lesion tisular.

6.2. Hipo o anestesia somatosensorial

La disminucion o pérdida de la sensibilidad corporal se denomina hipo o
anestesia. Estas alteraciones se producen por trastornos de cualquiera de los niveles de
la via somatosensorial, desde los receptores hasta la corteza cerebral primaria. La hipo o
anestesia somatosensorial reversible puede también obtenerse como efecto
farmacologico de diferentes sustancias.

Se denomina parestesias, a la sensacidn en una parte del cuerpo aunque no sea
estimulada. Por lo general las parestesias se producen por alteraciones del sistema
nervioso periférico y deben ser distinguidas de las alucinaciones somatosensitivas

provocadas por desordenes de tipo epiléptico de la corteza somatosensitiva.

6.4. Crisis parciales somatosensoriales
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La falsa percepcion en una parte del cuerpo, generalmente en todo un
hemicuerpo contralateral al sitio de un foco epileptdgeno, constituye un equivalente
epiléptico parcial (sin pérdida de conocimiento), generalmente localizado en éareas
somatosensoriales de la corteza cerebral. El transtorno se caracteriza por ser de
comienzo y finalizacion sdbita, duracion breve y repetirse periédicamente. En
ocasiones, el estado de mal parcial somatosensitivo, es el desorden provocado por crisis
repetidas que por la ausencia o brevedad del intervalo entre crisis persiste a lo largo del

tiempo.

6.5. Agnosias somatosensoriales

Cuando las alteraciones del sistema nervioso ocurren en niveles de mayor
jerarquia en la corteza cerebral, la sensibilidad somatica puede estar conservada, pero
pueden presentarse otro tipo de desdrdenes somatosensoriales, las denominadas
agnosias somatosensoriales. Existen varios tipos de agnosias somatosensoriales, aunque
los dos tipos principales son la astereognosia y la asomatognosia.

La asterognosia es la incapacidad para reconocer los objetos por el tacto (por
ejemplo por manipulacién de un objeto). Para que pueda afirmarse que exista
astereognosia, la sensibilidad cutanea debe estar preservada.

La hemi-somato-agnosia, consiste en la incapacidad para reconocer partes del
cuerpo, o incluso partes del cuerpo como propias. La asomatognosia suele ser unilateral,
afectando generalmente el lado izquierdo del cuerpo y se asocia a lesiones exactas en el
I6bulo parietal posterior derecho.

A menudo la asomatognosia se acomparia de hemi-anosognosia, la incapacidad
de los pacientes de reconocer la existencia de desdrdenes o alteraciones en una parte del
organismo. La asomatognosia también suele ir acompafiada de hemi-negligencia
contralateral, la tendencia a no reaccionar ante los estimulos presentados en el

hemicuerpo derecho.

6.3. La percepcion de miembros fantasmas.

Casi todas las personas a las que se ha amputado un brazo o una pierna perciben
la presencia del miembro amputado. A esta falsa percepcion de la extremidad amputada
se la conoce como miembro fantasma. Un aspecto llamativo de este desorden
somatosensorial es que el paciente puede intentar sostenerse sobre una pierna

inexistente o intentar levantar un objeto taza con una mano que no tiene. En una
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proporcion importante de casos, los pacientes experimentan dolor crénico grave en la

extremidad amputada.
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Capitulo 6

El sistema visual

Diego Dutto

1. El espectro electromagnético y la naturaleza de la luz visible

La luz es una forma de energia electromagnética emitida en forma de ondas/fotones. Los
objetos externos, reflejan, absorben o refractan la luz, constituyendo los estimulos visuales. El
sistema visual permite traducir esos patrones de luz en informacion sensorial. Los patrones de
luz ya modificada por los fendémenos naturales del entorno llegan a la retina. Luego, parte de la
informacién sensorial es conducida por la via visual para el reconocimiento y la ubicacion de

los objetos.

La luz que es visible para el sistema visual de los seres humanos corresponde a una
estrecha banda del espectro de la radiacion electromagnética (alrededor de 400 a 800
nanometros). Cuando la luz blanca atraviesa un prisma en un angulo determinado se
descompone en distintas frecuencias, lo que se percibe tipicamente como un espectro de
distintos colores, del rojo al violeta. Algunas especies pueden detectar luz en rangos de
radiacion electromagnética diferente que la de los seres humanos, pudiendo ser sensibles a la luz

infrarroja o ultravioleta.

2. Mecanismos oculares

Los ojos son organos especializados que se encuentran incluidos en la parte antero-

superior de la cabeza. Los ojos stan en gran parte recubiertos por la esclerotica. En la porcion



anterior de cada ojo se encuentra la cornea, que constituye la capa externa en la parte anterior
del ojo. La cérnea es una formacion transparente que deja pasar la luz hacia el interior del globo
ocular. La conjuntiva es una membrana transparente que recubre la esclerdtica y la cornea y se
vincula a la parte interior de los parpados. El cristalino es una formacion similar a un lente
formado por una serie de capas transparentes dispuestas en forma paralela. El cristalino esta
situado inmediatamente detras del iris. Por accion de los musculos intraculares puede cambiar
su forma. Los cambios de forma del cristalino modifican la longitud focal como un lente
variable. De esta manera los ojos pueden enfocar objetos situados a diferentes distancias y
proyectar el estimulo luminoso sobre la retina. A este proceso se lo llama acomodacion: accién

de enfocar la imagen de los objetos sobre la retina con la minima distorsion Optica.

Los musculos intraoculares incluyen la formacion del iris, que determina el didmetro de
la pupila y los que modifican la curvatura del cristalino. La pupila es una abertura del iris, el
anillo de musculos pigmentado situado tras la cérnea. La pupila tiene un diametro variable: al
dilatarse o contraerse regula la cantidad de luz que penetra en el interior del ojo. Los musculos
intraoculares estan inervados por nucleos del sistema nervioso autonomo, que se encuentran en

niveles del tronco cerebral.

Seis musculos extraoculares se insertan en la esclerdtica de cada ojo para dar lugar a los
movimientos oculares, o para mantenerlos fijos en el espacio. De esta forma es posible mantener
la mirada durante el movimiento del cuerpo, o dirigir la mirada sobre objetos en movimiento.
Los musculos extraoculares estan invervados por los nucleos motores del sistema motor

somatico, que se encuentran varios niveles del tronco cerebral.

La retina es una estructura formada por varias capas de células dispuestas sobre el
epitelio pigmentado, una capa que no pertenece a la retina y que tapiza el fondo del ojo. La
composicion histoloégica de la retina incluye los receptores visuales, también llamados
fotoreceptores. Las células del epitelio pigmentado contienen un pigmento negro, la melanina,
que absorbe la luz que no haya penetrado antes en los fotoreceptores de la retina. Esto impide
que la luz vuelva a ser reflejada, lo que podria provocar distorsiones que podrian degradar las
imagenes visuales. Los fotoreceptores estan en proximidad con el epitelio pigmentado, mientras
que las otras células de la retina (interneuronas y células gliales), se encuentran en las capas mas

superficiales de la retina. Una consecuencia destacable de esta disposicion, es que la luz debe



atravesar las capas de otras células retinianas antes de actuar sobre los fotoreceptores. Para
permitir que la luz llegue a los fotoreceptores sin ser absorbida o dispersada, las capas de la

retina son relativamente transparentes.

La luz atraviesa la cornea y el cristalino, luego pasa a través del humor vitreo, sustancia
que llena la cavidad del globo ocular, para finalmente actuar sobre los receptores visuales, que
se encuentran en la retina, estructura histologica que se encuentra en la superficie posterior del

0jo.

2.1. La retina
2.1.1. Estructura laminar de la retina

La retina es una estructura compuesta de varias capas celulares que recubren la parte
posterior interna de cada ojo (El fondo de ojo). La retina pertenece al sistema nervioso central y
es la primera estacion de la via visual. Esto lo diferencia de otros sistemas sensoriales, que en su

mayoria forman parte del sistema nervioso periférico.

La retina contiene distintos tipos celulares y conexiones entre estas células. Los circuitos
en serie de la retina estdn formados por tres tipos de células: fotoreceptores — células bipolares
— células ganglionares. Estas neuronas, se conectan entre si por medio de sus prolongaciones
neuronales (axones y dendritas), de tal manera que las células bipolares forman sinapsis por un
lado con los fotoreceptores, y por otro lado con las células ganglionares. Ademas de estos tres
tipos de células, la retina contiene otros dos tipos neuronales: las células horizontales y las
células amacrinas. Estas dos tipos de células se extienden en forma horizontal en las capas de la

retina para combinar la informacion entre las otras células de la retina.

La retina contiene una regién denominada disco dptico por donde abandonan la retina las
fibras del nervio optico. Las fibras del nervio optico son los axones mielinizados de las células
ganglionares de la retina, que se dirigen hacia otras estructuras del sistema nervioso central. El
disco optico es una region que no tiene fotoreceptores, por lo que crea un punto ciego en el

campo visual, que no es perceptible sino en condiciones especiales.



2.1.2. Fotoreceptores de la retina

Los fotoreceptores son neuronas modificadas para la funcién de transduccion de la
energia luminosa a sefales bioeléctricas. Los fotoreceptores detectan la presencia de la luz al ser
estimuladas por los fotones. Existen dos tipos de fotoreceptores: que se denominan bastones y
conos por la forma celular. Estos dos tipos de fotoreceptores se han diferenciado para responder
a dos tipos de iluminacion: Los bastones (alrededor de 120.000 en total), responden a la luz en
condicion de baja luminosidad (por ejemplo la vision nocturna), pero poseen poca agudeza
visual. Los conos responden a la luz en condicion de luminosidad elevada (por ejemplo la vision
diurna) con alta agudeza visual; los conos tienen ademas la capacidad de discriminar luz emitida
en distintas longitudes de onda, permitiendo de esta manera la visién de los colores. La cantidad
de bastones es mucho mayor que de conos (en proporcion de 20 a 1). Aunque cantidad de los
conos es menor que la de los bastones, los conos tienen mejor resolucion temporal y espacial

que los bastones. Esto se debe a tres razones:

a) Los conos se concentran fundamentalmente en la fovea, en donde la imagen sufre una
distorsion menor. Los movimientos de los ojos permiten que los objetos y escenas de interés se
proyecten directamente sobre la fovea donde existen exclusivamente conos, en una mayor
proporcion que en otras areas de la retina, y donde los cuerpos celulares de las interneuronas y
células ganglionares de la retina estdn desplazadas hacia los lados permitiendo que los

receptores de esa zona reciban la imagen visual con la minima distorsion.

b) La respuesta de los bastones a la luz es mucho mas lenta que la de los conos por lo que
poseen una resolucion temporal menor de la imagen visual que los conos, cuya capacidad de
respuesta a variaciones de iluminacion de mayor frecuencia. El hecho de que lo bastones
respondan lentamente a las variaciones de iluminacion, les permite detectar pequefas cantidades
de luz ya que los efectos de la luz sobre los fotones en un intervalo de 100 milisegundos se

suman, pero les impide diferenciar entre patrones de iluminacion de alta frecuencia.

c¢) La relacion entre los bastones y las interneuronas de la retina (células bipolares) es mayor. Es
decir, muchos bastones convergen sobre una unica célula bipolar, por lo que la informacion

transmitida a la interneurona es el promedio de los bastones vecinos, de lo que resulta en una



menor resolucion espacial. En contraposicion, la relacion entre los conos y las células bipolares
es menor, de lo que resulta una mayor resolucion espacial. Incluso, en el area central de la fovea
(la foveola), cada cono contacta con una célula bipolar, por lo que no existe convergencia de

fotoreceptores sobre las interneuronas.

2.1.3. Mecanismos transductores de los fotoreceptores de la retina

A diferencia de otras neuronas, los canales i6nicos sodio (Na") situados en la membrana
celular de los fotoreceptores estan abiertos, dejando entonces pasar iones de sodio al interior de
la célula. Estos iones, por sus cargas positivas, polarizan el interior de la célula en alrededor de -
40 milivoltios (potencial de membrana parcialmente polarizado). Por consiguiente, el potencial
de reposo de los fotorreceptores es distinto al de otroas neuronas (tiene una menor polaridad
negativa respecto al liquido extracelular. Este es el estado de reposo de los fotorreceptores en

ausencia de estimulacion luminosa.

En el interior de los fotoreceptores se encuentran unas laminas (o plegamientos de la
membrana celular) donde se localizan unas sustancias quimicas denominadas fotopigmentos,
que al ser estimulados por la luz responden de manera especifica para transformar la energia
luminica en sefiales nerviosas. En el caso de los bastones el fotopigmento es la rodopsina.
Cuando la molécula de rodopsina es incidida por un foton, el fotopigmento cambia de forma y
se divide en dos partes: el retinal (un derivado de la vitamina A), y una proteina denominada
opsina. La separacion desencadena una secuencia de reacciones quimicas que resultan en el
cierre de los canales de sodio por lo cual aumenta la diferencia del potencial del interior de la
membrana en alrededor de -70 a -80 milivoltios (hiperpolarizacion). Esta hiperpolarizacion del
fotoreceptor constituye la respuesta a la luz en forma de cambio del potencial receptor. Luego
de la respuesta del fotoreceptor, la rodopsina se resintetiza por reunion del retinal y la opsina,

por lo que el fotoreceptor vuelve asi a su estado inicial de sensibilidad.

Los conos tienen tres tipos de pigmentos que responden a diferentes longitudes de onda.

Estos fotopigmentos reciben el nombre genérico de iodopsina. Los fotopigmentos de los conos



también constan de dos moléculas que se dividen en presencia de la luz. Los cambios i6nicos en
los conos por efecto de la estimulacion luminosa, son semejantes a los de los bastones: de

polarizacion parcial a hiperpolarizacion.

2.1.4. Mecanismos neurales de la retina

Las células ganglionares individuales nunca estan inactivas, incluso en la oscuridad
presentan una tasa de disparo de potenciales de accion. La frecuencia de disparo de potenciales
de accion de las células ganglionares esta modulada por las entradas de las otras neuronas de la

retinia.

Los fotoreceptores y células bipolares no producen potenciales de accidon, sino que
responden a la luz con cambios graduales en la membrana celular. La liberacion de
neurotransmisores por los fotorreceptores se regula dependiendo del potencial de membrana del
fotorreceptor: la hiperpolarizacion provoca menor liberacion de neurotransmisores sobre las
células bipolares, y la despolarizacion (polarizacion parcial, tal como se dijo antes), provoca

mayor liberacion de neurotransmisores.

Por efecto de la estimulacion luminosa los fotorreceptores disminuyen la liberacion de
neurotransmisores en el espacio sinaptico hacia las células bipolares. La accion de los
neurotransmisores liberados por los fotoreceptores sobre las células bipolares es el de provocar
también la hiperpolarizacion de las dendritas de las células bipolares. En estado de activacion
por estimulacion luminosa, la disminucion de la liberacion de neurotransmisores por los

fotorreceptores resulta en una despolarizacion de las dendritas de las células bipolares.

La despolarizacién de la célula bipolar provoca, que ésta incremente la liberacion de
neurotransmisores hacia la membrana celular de la célula ganglionar. La acciéon de los
neurotransmisores sobre la célula ganglionar de la retina provoca, a su vez, una despolarizacion
en la membrana de esta célula. Si la despolarizacion de la célula ganglionar alcanza el umbral
para la apertura de los canales de sodio voltaje dependientes en el cono axonal (umbral de

disparo de potenciales de accion), esto determina que se generan potenciales de accion, los que



se propagan a lo largo del axon. Es decir, que a diferencia de los fotoreceptores y las células
bipolares de la retina, que responden a la luz con los cambios graduados del potencial de
membrana, las células ganglionares codifican la informacion mediante la frecuencia de disparo

de potenciales de accion.

Las otras interneuronas de la retina (células horizontales y amacrinas), no transmiten
simplemente las sefales de los fotoreceptores a las células ganglionares, sino que también
combinan las sefiales de varios fotoreceptores de tal forma que las respuestas eléctricas
evocadas en las células ganglionares dependen de los patrones espaciales y temporales de la luz

que inciden en la retina.

2.1.5. Campos receptivos de las células de la retina

Se denomina campo receptivo de las células de la retina, al area del campo visual que
corresponde, a un fotoreceptor u otra neurona de la retina. Las efectos de la activacion de sobre
las células ganglionares (a través de las células bipolares y bajo la influencia de las células
amacrinas y horizontales), abarcan un area circunscripta de la retina. El campo receptor de una
célula ganglionar es el area de la retina donde la estimulacion luminosa sintoniza con la
actividad de la célula ganglionar, localizada en un lugar de la retina. Los campos receptores
visuales de la retina son de forma circular. El tamafio los campos receptores de las células
ganglionares varia de acuerdo a su situacion en la retina: En la region foveal, donde existen
mayor proporcion de fotoreceptores los campos receptores son mas pequenios que en la periferia
de la retina, donde los campos receptivos de las células ganglionares son mas grandes. Tal como
se dijo antes, esto se corresponde con una mayor la agudeza visual en la fovea respecto a la

periferia de la retina, donde la agudeza es mas baja.

En la mayoria de las células ganglionares el campo receptor esta dividido en dos zonas:
una zona circular central, denominada centro del campo receptor, y el resto del area
denominada periferia del campo receptor. Las células ganglionares presentan una respuesta

optima cuando el centro del campo receptor recibe una iluminacion distinta que la periferia, es
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decir que se activan por el contraste entre las zonas periférica y central de sus campos

receptores.

Las células ganglionares pueden dividirse en dos clases, de acuerdo a su respuesta al
contraste. Las células de centro on se activan cuando la luz incide en el centro del campo
receptor (es decir se activan cuando el centro del campo receptor es iluminado). Si se aplica la
luz sobre la periferia del campo receptivo, esas células ganglionares se inhiben. Por el contrario,
las células ganglionares de centro off se inhiben cuando la luz incide sobre el centro de su
campo receptor, (es decir su tasa de disparo de potenciales de accion disminuye cuando la luz
incide en el centro de su campo receptor). Esas células ganglionares aumentan su tasa de disparo

de potenciales de accion cuando la luz incide sobre la periferia de su campo receptor.

Los dos tipos de células ganglionares, de centro on y de centro off, se encuentran
aproximadamente en la misma proporcion. Al tener las células ganglionares de la retina una
organizacion centro-periferia del campo receptor, proporcionan dos vias paralelas para el
procesamiento de la informacion visual. De este modo estas células estd especializadas en la
deteccion de contrastes y los cambios rapidos en la imagen visual. La cantidad de luz que
reflejan los objetos tiene relativamente poca informacion porque la cantidad de luz reflejada por
los objetos depende en gran medida de la fuente de luz (que puede ser mayor o menor de
acuerdo a la intensidad de la luz ambiental). El patron de contrastes provee informacion
relevante para el procesamiento de las formas de los objetos por las areas correspondientes de la

via visual.

Ademas del contraste y de los campos rapidos de iluminacion, el sistema visual procesa
otros aspectos de la imagen visual, tales como el color, la localizacion espacial y el movimiento.
Estos atributos de los estimulos visuales son procesados por vias paralelas desde la retina hasta

la corteza cerebral inclusive.

2.1.6. Segregacion funcional para el andlisis de distintos atributos visuales
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Las vias visuales (desde la retina, las estructuras del mesencéfalo, los ntcleos taldmicos
hasta las areas de la corteza visual), presentan varias formas de segregacion funcional y

estructural para el procesamiento de los diferentes atributos de los estimulos visuales.

La mayor parte de las células ganglionares de la retina son morfologica y
funcionalmente de dos tipos distintos: magnocelular (M), por presentar un cuerpo neuronal
grande y un arbol dendritico extendido y parvocelular (P), por presentar un cuerpo neuronal
pequefio y un arbol dendritico reducido. Las las células ganglionares M tienen campos
receptivos mas grandes y responden de manera transitoria a la iluminacion. Estas caracteristicas
funcionales las hacen apropidadas para el procesamiento de formas con menor detalle pero para
la deteccion de movimientos del estimulo visual. Las las células ganglionares P tienen campos
receptivos mas pequefios y responden de manera persistente a la iluminacion. Estas
caracteristicas funcionales las hacen apropidadas para el procesamiento de formas con mayor

detalle y la deteccion de los colores, con sus aspectos particulares (ver mas adelante).

Las células ganglionares M y P de la retina dan lugar a dos sistemas diferenciados: el

sistema parvocelular y el sistemas magnocelular en varias estructuras de las vias visuales.

2.1.7. Conexiones entre la retina y el resto del sistema nervioso central

Los axones de las células ganglionares de la retina proyectan sus axones desde los ojos a
para formar los nervios dpticos. De la misma manera que la retina es parte del sistema nervioso
central, los nervios Opticos son también parte del sistema nervioso central (y no del sistema

nervioso periférico, a pesar de su denominacion).

Los axones que se encuentran en los nervios opticos y se entrecruzan parcialmente en
una formacion denominada quiasma optico, que se localiza en la parte infero-anterior del
cerebro (region basal). Luego del entrecruzamiento parcial de los axones en el quiasma optico,
la via visual externa se continta en las cintillas opticas para proyectar sobre varias estructuras
del sistema nervioso central. Una proporcion importante de axones de las neuronas ganglionares

de la retina proyectan sobre ntcleos del talamo, constituyendo la via retino-geniculo-cortical.
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Esta via es la primera estacion de un amplio conjunto de areas corticales especializadas para la

sensopercepcion visual.

Otra proporcion significativa de los axones de las neuronas ganglionares de la retina
proyectan a los coliculos superiores, y a la region pretectal de cada lado del mesencéfalo. Las
funciones de estas proyecciones incluyen la coordinacion de los movimientos oculares, el
control reflejo de los musculos del iris y el cristalino, y las respuestas de orientacion, que sirven
para dirigir los movimientos oculares a los estimulos novedosos que aparece de manera subita
en la periferia del campo visual. Desde la via retino-tectal algunas proyecciones hacen sinapsis

con neuronas del nucleo pulvinar del tdlamo, consituyendo la via retino-tecto-pulvinar.

Una proporcion menor de axones de las neuronas ganglionares de la retina proyectan
sobre las neuronas del nucleo supraquiasmatico del hipotalamo constituyendo la via retino-
hipotalamica. Estas proyecciones permiten que los ciclos de luz u oscuridad se sincronicen con

los ritmos circadianos del organismo.

Por efecto de la decusacion parcial de la via visual post-quiasmatica, las estructuras de
cada hemisferio cerebral reciben informaciéon de la mitad contralateral (lado opuesto) de la
campo visual: Los axones de las células ganglionares que provienen de las mitades mediales de
la retina (lados nasales de la retina) atraviesan el quiasma y proyectan por las cintillas opticas
hacia los nucleos geniculados laterales del talamo del lado opuesto (contra-laterales). Los
axones de las mitades laterales de la retina (los lados temporales de la retina) proyectan, sin
entrecruzarse, por las cintillas Opticas hacia los nucleos geniculados del mismo lado (ipsi-

laterales).

3. Nucleos geniculados laterales del talamo

Los nucleos geniculados laterales del talamo (NGL) ocupan una situacion subcortical en
los hemisferios cerebrales izquierdo y derecho. Cada NGL estd formados por seis estratos de
neuronas (1 a 6) , que se disponen en forma separada desde la porcion interna (o ventral) hasta

la porcion externa (o dorsal). Cada uno de estos estratos de neuronas se disponen uno proximo
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al otro, constituyendo seis mapas retinotopico. Los dos NGLs izquierdo y derecho reciben
informacion de ambos ojos, del hemicampo visual nasal del ojo contralateral y del hemicampo
visual temporal del ojo ipsilateral: Los axones de las células ganglionares de la hemiretina nasal
contralateral proyectan sobre las neuronas de las capas 1, 4 y 6 de cada nucleo geniculado
lateral, mientras que los axones de las células ganglionares de la hemiretina temporal ipsilateral

proyectan sobre las neuronas de las capas 2,3y 5.

So6lo entre 10 y el 20% de las proyecciones axonales que establecen conexiones
sinapticas con las neuronas de los NGLs provienen de las células ganglionares de la retina. La
mayoria de las proyecciones axonales hacia las neuronas de los NGLs proceden de estructuras
de otras regiones encefalicas, como por ejemplo de la formacion reticular mesencefalica y de la
corteza cerebral. Se considera que estas proyecciones constituyen conexiones reciprocas con las
proyecciones axonales de las neuronas de los nucleos geniculados laterales hacia esas mismas

estructuras, cumpliendo funciones del tipo de retroalimentacion.

Las neuronas del NGL del talamo presentan una actividad espontanea de potenciales de
accion. La frecuencia de disparo de potenciales de accion de las neuronas de los nucleos
geniculados puede aumentar o disminuir por efecto de la estimulacion sensorial. Si se introduce
un electrodo de registro intracelular en las neuronas del NGL puede comprobarse que diferentes
neuronas responden en forma especifica a la estimulacion luminosa en un punto o area

particular del campo visual.

3.1. Sistemas magnocelular y parvocelular de los cuerpos geniculados laterales

El tamafio de las neuronas de los dos estratos internos o ventrales de cada CGL (1 y 2),
es mayor que el de las neuronas de las cuatro capas restantes (3 a 6). Por tal motivo se
denominan capas magnocelulares a los estratos 1 y 2, y capas parvocelulares a los estratos 3 a 6.
Cada uno de estos estratos neurnales (magnocelular y parvocelular), recibe proyecciones de

distintos tipos de células ganglionares de la retina (sistemas magnocelular y parvocelular



14

respectivamente). Como se menciond anteriormente, cada estrato del CGL es responsable del

procesamiento de diferentes atributos de la estimulacion visual.

Las neuronas magnocelulares y parvocelulares del NGL envian sus axones por medio de
las radiaciones Opticas a la corteza cerebral en el 16bulo occipital, especialmente a la corteza

visual primaria (que se localiza en el area 17 de Brodmann).

4. Corteza visual primaria

La corteza visual primaria (CVP) contiene un mapa de la mitad contralateral del campo
visual. El mapa visual esta distorsionado: aproximadamente el 25% de su superficie esta dedica
al analisis de informacion proveniente de la fovea (que representa una pequefia porcion del

campo visual.

La CVP contiene dos tipos de células principales: Las células piramidales que son
grandes y con amplia arborizacion dendritica, son neuronas de proyeccion excitatoria que utiliza
glutamato como transmisor y envia sus axones a otras areas corticales o subcorticales. Las
células no piramidales son pequefias y de forma estrellada. Algunas de estas células tienen
muchas espinas dendriticas (estrelladas con espinas), estas también son excitadoras y utilizan
glutamato como transmisor. Otras c€lulas estrelladas (estrelladas sin espinas) no tienen espinas
dendriticas, son inhibitorias y utilizan GABA como transmisor. Ambos tipos de células

estrelladas son interneuronas locales cuyos axones no se proyectan fuera de la CVP.

4.1. Organizacion laminar de la corteza visual primaria

La CVP de los seres humanos es de unos 2 milimetros de espesor. Como todas las areas
de la neocorteza, la CVP consta de seis capas de células dispuestas en laminas paralelas a la

superficie. A la CVP se la conoce también como corteza estriada debido a que la capa IV, o capa
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granular, que es la capa de entrada de los axones de la via visual (en particular de las
proyecciones del NGL), tiene un aspecto de bandas o estrias, por presenta zonas mas claras u
oscuras. A la observacion con microscopio, cada una de estas bandas o subcapas tiene una
apariencia distinta debidas a diferencias en la densidad de células y fibras. La capa IV se
subdivide en cuatro subcapas (IVa, IVs, IVc aifa, ¥ IV beta). La mitad superior de la capa V¢
(subcapa 4 ¢ an,) recibe los axones de las células magnocelulares del NGL, constituyendo la
porcion magnocelular, implicada en la deteccion de la localizacion espacial de los objetos y el
movimiento. La mitad inferior (subcapa IVc peta) recibe los axones de las células parvocelulares
del NGL, constituyendo la porcion magnocelular denominada interblob, implicada en la
identificacion de la forma detallada de los objetos. Los axones de un segundo grupo de células
parvocelulares terminan en las capas Il y IIl en donde inervan grupos alternos de células

denominados blobs. Esta via esta implicada en la percepcion de los colores.

4.2. Organizacion modular de la corteza estriada

Ademas de la organizacion laminar (en diferentes capas dispuestas en forma horizontal),
la CVP estd funcionalmente organizada en columnas. Cada columna tiene un diametro
aproximado de 0.5 a 0.7 milimetros y contiene un promedio de 150000 neuronas. Cada una de
las columnas funcionales de la CVP recibe proyecciones axonales particulares que corresponden
a las distintas areas de la retina. Las propiededes de respuesta a la estimulacion luminosa de las

neuronas que conforman una columna son similares.

Las columnas funcionales de la CVP se combinan de a pares, para formar modulos. Cada
columna recibe informacion de un ojo, pero los circuitos internos combinan la informacion de
ambos 0jos, por lo que la mayoria de las neuronas de la CVP son binoculares. Cada modulo (par
de columnas) recibe por consiguiente la informacion de los dos ojos. Las entradas de los dos
ojos se combinan mediante las columnas de preferencia o dominancia ocular, y se consideran el
paso inicial en las transformaciones de las sefales neurales necesarias para la fusion y la
percepcion de profundidad (vision estereoscopica). La CVP queda de esta manera dividida en

alrededor de 2500 moédulos. Las neuronas de cada mddulo se dedican al analisis de diversas
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caracteristicas de una porcioén pequefia del campo visual, pero en forma colectiva estos modulos

reciben informacion del campo visual completo.

Las neuronas de cada mddulo responden a la informacion de aproximadamente la misma
parte del campo visual, mostrando sensibilidad especifica para la orientacion en lineas o barras,

la frecuencia espacial, el movimiento y la disparidad binocular.

Los dos segmentos de cada modulo rodea un blog o burbuja. Las neuronas las que se
encuentran dentro de los blogs (o burbujas) so6lo son sensibles a longitudes de onda particulares

(colores), pero no sintonizan con otros atributos de la estimulacion visual.

Aunque la CVP es importante para el procesamiento de la informacion visual, la
informacion de estos modulos individuales debe ser integrada y combinarse para hacer posible
la percepcion completa de los objetos y de la escena visual. Esa combinacion ocurre en la
corteza visual extraestriada (areas secundaria y terciaria) de la corteza visual, y areas de

asociacion de la corteza cerebral.

4.3. Codificacion de la forma y el movimiento

Las neuronas de la CVP no responden a pequefios puntos de luz, sino que responden de
manera selectiva a caracteristicas particulares de la informacion visual. Esto es posible porque
los circuitos nerviosos de la corteza visual combinan informacién que provienen de diversas
fuentes de la via visual. La mayor parte de las neuronas de la CVP son sensibles a la orientacion
del estimulo visual. Es decir, si se proyecta una linea en el campo receptivo de la neurona y se la
hace girar en torno de su centro, la neurona responderd cuando la linea se encuentre en una
posicion especifica, es decir, cuando tenga una orientacion particular. Algunas neuronas
detectan mejor una linea vertical, mientras que otras neuronas detectan mejor una linea

horizontal o una linea orientada en una inclinacién intermedia.

Hubel y Wiesel clasificaron a las neuronas de la CVP en dos grandes grupos en base a

sus respuestas a los estimulos lineales: neuronas simples y neuronas complejas. Se considera
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que las neuronas simples reciben primariamente entradas de las células estrelladas con espinas y
que luego convergen sobre las neuronas complejas. Las neuronas simples son células
piramidales cercanas a la subcapa IV¢ e, SUS campos receptores son mayores que los de las
células estrelladas con espinas que reciben las entradas del NGL. Las neuronas simples son
sensibles a la orientacion del estimulo visula y sus campos receptivos estan organizados de
manera oponente: Es decir, el campo receptivo de una neurona simple puede tener una zona
central on (excitatoria) rectangular con un eje longitudinal flanqueado de ambos lados por zonas
off (inhibitorias), o puede tener una zona central off de orientacion similar flanqueada por zonas
on excitatorias. Asi, el estimulo Optimo debe coincidir exactamente con la orientacion del

campo receptor de la célula.

La elaborada convergencia de las conexiones celulares en la CVP se considera como las
etapas iniciales de la percepcion. Este esquema sugiere, en su manera mas sencilla, que cada
célula compleja controla la actividad de un grupo de células simples. A su vez, cada célula
simple controla la actividad de un grupo de células estrelladas de la capa IVC beta que, por su
parte, controlan la actividad de un grupo de células geniculadas responsables de influir sobre un
grupo de células ganglionares retinianas. Las células ganglionares controlan la actividad de las
células bipolares quienes controlan un grupo de receptores. En cada nivel cualquier célula tiene

una capacidad de abstraccion mayor que la que tienen las células en los niveles mas bajos.

En el nivel mas bajo, el nivel de las células ganglionares de la retina y de las neuronas
del NGL, las neuronas responden a los contrastes de luz en pequefios campos receptores
circulares. En el nivel siguiente, en la CVP las células simples y complejas responden a
segmentos lineales relativamente precisos y a limites dentro de los campos receptores rectilineos
que abarcan los campos receptores de varias neuronas de orden inferior. Asi en cada nivel del
sistema aferente, las caracteristicas del estimulo necesarias para activar la célula son diferentes.
En las neuronas de la CVP corticales simples, la localizacion del estimulo debe ser tan precisa
como lo es su eje de rotacion. Finalmente, en las neuronas complejas, cuyos campos receptores
son mayores, el eje de orientacion sigue siendo importante pero no asi la posicion exacta del

estimulo.
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Por el contrario las neuronas complejas también responden mejor si las linea tienen una
orientacion especifica, pero no se observd en ellas una periferia inhibitoria. Es decir, que
continuan respondiendo atn cuando la linea se desplazara dentro del campo receptivo hacia uno
u otro lado. Las neuronas complejas son también células piramidales y se encuentran a una
distancia mayor de la subcapa 4C beta que las células simples. La mayoria de ellas se
encuentran en las capas II, III, V y VI de la CVP. Para algunas de estas células el estimulo

efectivo es el movimiento en una direccion determinada a lo largo del campo receptor.

Al responder, tanto las neuronas simples como las neuronas complejas a estimulos
lineales con una orientacion determinada, juegan un papel fundamental en el andlisis de los
bordes de la imagen visual y en el procesamiento de la forma de las imagenes. La actividad
combinada de las células simples y complejas podria explicar por qué mantenemos una
percepcion fina de un borde o del contorno de una forma, incluso cuando nuestra cabeza o
nuestros ojos se mueven. Un aspecto notable de las neuronas simples y complejas de la CVP es
que son sensibles al trazado del contorno de la imagen visual, a sus limites y contrastes, pero no

al interior de la superficie o el volumen de la misma.

4.4. Codificacion de la frecuencia espacial

Existen evidencias que las neuronas del sistema visual responden a la frecuencia espacial
de los estimulos visuales. Se entiende por frecuencia espacial de un estimulo visual al nimero
de ciclos de luz-oscuridad por grado de angulo visual. Aunque con el concepto de frecuencia se
exprese habitualmeten en términos de tiempo o distancia (ciclos por segundo o ciclos por
metro), debido a que la imagen de un estimulo en la retina varia su tamafio dependiendo de su
cercania con respecto del ojo, se prefiere medir el angulo visual en lugar de calcular la distancia
fisica entre ciclos adyacentes. De esta forma, la iluminacion de un objeto provoca en el sistema
visual un conjunto de ondas sinusoidales combinadas de la misma forma que un objeto sonoro

provoca en el sistema auditivo un conjunto de ondas sinusoidales.

El sistema magno celular proporciona informacién visual de baja frecuencia, mientras el
sistema parvo celular provee informacion visual de alta frecuencia. Para el andlisis de la

frecuencia espacial de los estimulos visuales los campos receptivos de las neuronas de la CVP
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sintoniza un eje excitatorio central y una banda de inhibicidon en la periferia de cada lado. En
consecuencia, el sistema visual puede distribuir la informacién visual en canales de frecuencia
espacial alta (para proveer infromacién de mayor exactitud sobre la forma y estructura de la
imagen visual), y canales de frecuencia espacial baja (para proveer informacion sobre el tamafio
y posicion de la imagen visual). Los objetos pequenos, detalles en un objeto grande, y los
objetos grandes con bordes agudos proporcionan una sefial rica en frecuencias elevadas en tanto

que las areas grandes de luz y oscuridad estan representadas por frecuencias bajas.

4.5. Codificacion de la profundidad, disparidad retiniana

La codificacion de la profundidad en que se encuentran los objetos en una escena visual
puede ser procesada en forma monocular o binocular. En forma monocular el sistema visual
provee informacion, por ejemplo, de la perspectiva, o el tamafio relativo de los objetos
proyectados sobre la retina. También puede contribuir a la informacion monocular de la
profundidad el movimiento relativo aparente del objeto visual, causado por el movimiento de la
cabeza. La vision binocular proporciona otro tipo de informacion acerca de la profundidad de
los objetos: por medio de la vision estereoscopica (o estereopsia). La estereopsia es de especial
importancia para el control de la manipulacion de objetos por medio de movimientos finos de

las manos y los dedos (por ejemplo al enhebrar una aguja).

La informacion del sistema magnocelular es de especial importancia para la vision
esteroscopica. Se entiende por disparidad retiniana, los patrones de actividad neuronal que
sintonizan con estimulos enfocados en partes ligeramente distintas de la retina de cada ojo. De
esta manera, en una escena tridimensional la disparidad retiniana indica diferencias en la
distancia de los objetos con respecto del observador. Dado que la mayor parte de las células de
la CVP son binoculares, y que existen neuronas corticales que reciben informacion del sistema
magnocelular que sintonizan con la disparidad retiniana, se considera que los patrones de
actividad de las neuronas de la CVP contribuyen a la codificacion de la profundidad de los

objetos visuales.
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4.6. Codificacion del color

La teoria de la trivarianza atribuye la codificacion del color a la actividad selectiva de
tres tipos de conos, que poseen tres fotopigmentos diferentes. La trivarianza es el resultado de la
absorcion de la luz por tres tipos de conos (cada uno con distintos pigmentos visuales). El
fotopigmentos A, presente en los conos S (de short), es sensible a las longitudes de onda corta
del espectro visible y contribuye a la codificacion del color azul. El fotopigmentos V, presente
en los conos M (de medium), es sensible a las longitudes de onda intermedia del espectro visible
y contribuye a la codificacion del color verde. Finalmente, el fotopigmentos R, presente en los
conos L (de long), es sensible a las longitudes de onda prolongada del espectro visible y
contribuye a la codificacion del color rojo. De esta forma, estos tres tipos de conos responden a
partes distintas del espectro visible. El sistema visual codifica el color comparando las

respuestas de las tres tipos de conos.

Sin embargo, la teoria de la trivarianza no puede explicar tres aspectos importantes de la
percepcion del color: los colores oponentes, el contraste de color simultaneo y la constancia del
color. Los colores oponentes hacen referencia al hecho que ciertos colores nunca se perciben en
combinacion, por ejemplo: no podemos percibir un color verde rojizo o un amarillo azulado
aunque podemos ver sin problemas un azul rojizo (violeta) o un amarillo rojizo (naranja), un
amarillo verdoso o un verde azulado. Las luces roja y verde pueden mezclarse de modo que
todo rastro de los rojizos o verdosos originales se pierden y se ve un amarillo puro; el amarillo y
el azul pueden mezclarse para producir un color blanco sin que quede rastro de los originales.
Esta anulacion perceptual de los colores dio pie a la teoria de procesos oponentes (Hering),
segin esta teoria el color tiene seis cualidades primarias que se procesan por parejas
mutuamente antagonicas (u oponentes): rojo-verde, amarillo-azul y blanco-negro; estos tres
pares son analizados por tres canales neurales de colores oponentes. En uno de estos pares las
sensaciones de rojo y el verde son opuestas: un canal es excitado por el rojo e inhibido por el

verde mientras que el otro es inhibido por el rojo y excitado por el verde. Si ambos canales estan
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equilibrados los dos canales permanecen silenciosos. Lo mismo se aplica para el resto de los

pares.

El contraste al color simultineo ocurre cuando los colores oponentes emanan desde
puntos del espacio vecinos, tales como un objeto y su fondo. Por ejemplo un objeto verde resalta
mas sobre un fondo rojo que sobre un fondo azul, o que un objeto gris sobre un fondo rojizo
tiene un matiz verdoso y sobre un fondo verde tiene un matiz rojizo. En todas estas situaciones

los mecanismos de conos parecen facilitarse unos a otros mas que anularse.

La constancia del color es quizas el fendmeno mas importante de la percepcion del color
que necesita explicar una teoria de la vision del color. Se trata del hecho de que percibimos el
color de un objeto como relativamente constante a pesar de los enormes cambios que hay en la
composicion espectral de la luz ambiental. El encéfalo procesa la percepcion de un objeto
comparando no solo las respuestas de los conos estimulados por el color del objeto, sino
también las respuestas de todos los conos de la retina. De esta manera el encéfalo puede
compensar cambios en las caracteristicas espectrales de la luz ambiental, de modo que el color

de un objeto parece practicamente el mismo cualquiera que sea la composicion de la luz.

Las células parvocelulares blob (burbujas) de la CVP se encuentran en las capas II, III,
V, y IV de la corteza cerebral, y como su nombre indica se agrupan en forma de burbujas. Estas
neuronas corticales (al igual que las células ganglionares en la retina y las neuronas del NGL),
responden a las diferentes longitudes de onda en forma oponente. Muchas de estas neuronas
tienen campos receptivos centro/periferia oponentes a la longitud de onda, otras tienen campos
receptivos concéntricos oponentes dobles, lo cual las hace muy sensible a la presencia de
colores contrastantes. Algunas de estas neuronas en CVP hacen su primera sinapsis con
neuronas de la corteza visual secundaria, donde existen subareas bien definidas llamadas bandas
finas, bandas gruesas e interbandas. El destino de las células parvocelulares blob de la CVP son
las bandas finas de la corteza visual secundaria, estas son sensibles a la longitud de onda y la
mayoria son oponentes dobles y tienen campos receptivos mas grandes que las de la CVP,
caracteristica que mejoraria la eficiencia de los procesos comparativos que se hipotetiza que

realizan las células oponentes dobles.
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5. Corteza visual extraestriada

Tanto desde la via retino-geniculo-estriada como de la via retino-tecto-pulvinar se
proyectan conexiones axonales hacia las areas visuales secundarias (dreas 18 y 19 de
Brodmann). Desde estas areas se originan proyecciones axonales hacia ambos lobulos
temporales del cerebro, donde se encuentran las llamadas areas visuales terciarias. En esas areas
de la corteza cerebral existen mecanismos para el procesamiento de imagenes visuales con
especial sensibilidad a la forma y color de los objetos, su tamafo, orientacion, localizacion y
movimiento. En la corteza visual extraestriada las neuronas selectivas a las formas, la

orientacion, localizacion y movimiento también estan organizadas en columnas funcionales.

La corteza visual extraestriada presenta dos flujos de analisis, ambos flujos parten de la
CVP pero comienzan a separarse en el area visual secundaria. Un flujo es descendente y termina
en la corteza del 16bulo temporal inferior. El otro es ascendente y termina en la corteza del
l6bulo parietal posterior. El flujo ventral (hacia la corteza inferotemporal) procesa en forma
selectiva atributos particulares de los estimulos visuales, como la forma y el color, mientras que
el flujo dorsal (hacia la corteza parietal posterior) procesa en forma selectiva donde se localizan
los estimulos visuales y si se encuentran en movimiento. Tanto el sistema magnocelular como el
sistema parvocelular contribuyen a la informaciéon de ambos flujos, pero mientras el flujo
ventral recibe aproximadamente la misma cantidad de informacién de ambos sistemas, la

mayoria de la informacion que recibe el flujo dorsal procede del sistema magnocelular.

5.1. Mecanismos de integracion visual

A pesar que la descripcion de los mecanismos del sistema visual muestra que la
informacion existente en la imagen se encuentra repartida en varias areas corticales, el efecto
final de la vision, es sin embargo, unitario. El llamado problema de integracion de los atributos
de las imagenes ha sido estudiado desde diferentes perspectivas. Existen evidencias que todas

las areas de la corteza visual son activadas desde la zonas prefrontales de la corteza cerbral para
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establecer el enlace de los diferentes atributos de la estimulacion visual, y permitir una imagen

integrada de los estimulos visuales.

6. Trastornos de la percepcién visual

El sistema visual puede afectar la vision normal de diferentes maneras. Las alteraciones
organicas del sistema visual pueden provocar por lo general diversos trastornos de la percepcion
visual. Seguin que se trate de alteraciones oculares, de la parte inicial de la via visual, o de las
estructuras cerebrales, los trastornos de la vision forman diferentes sindromes, que pueden ser:
a) sensoriales, b) neuroldgicos y ¢) una variedad especial de los sindromes neurologicos que son

denominados sindromes neuropsicologicos de la percepcion visual.

Por ejemplo, las alteraciones del didmetro de los ojos producen errores de refraccion,
que pueden corregirse con lentes apropiadas. Estos son ejemplos de trastornos oculares. Los
transtornos sensoriales se traducen frecuentemente por pérdida o distorsion de la vision tales
como escotomas, ceguera nocturna y ceguera ocular. El daltonismo, las fotopsias, entre otros
trastornos, son otras formas de alteraciones sensoriales de la vision. La nictalopia se refiere a la
ceguera nocturna, que en individuos se debe a deficiencias de vitamina A, lo que reduce la
cantidad de fotopigmentos de los fotoreceptores, con la consiguiente disminucion de la la
sensibilidad a la luz tanto de los bastones como de los conos. La ceguera a algunos de los
colores se relaciona con deficiencia o carencia de un tipo particular del fotopigmento de los
conos. La ceguera al rojo o verde se hereda a través de un gen recesivo ligado al cromosoma X,
por eso es mas prevalente entre los varones. La ceguera al color azul se hereda a través de un

gen autosémico recesivo.

Las lesiones del nervio optico se relacionan con ceguera monocular. Las lesiones del
quiasma Optico se asocian con hemianopsia bitemporal (ceguera en ambos campos visuales
temporales) debido a la afeccion de las fibras cruzadas, dicho defecto visual se asocia con
lesiones de la hipofisis (adenoma hipofisario) o tumores en el hipotalamo. Las lesiones en el

tracto Optico se relacionan con hemianopsia homonima contralateral a la lesion en el tracto
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optico por la afeccion de fibras cruzadas de la retina contralateral y fibras no cruzadas de la
retina ipsilateral. La hemianopsia significa la pérdida de la visién de la mitad del campo visual

de cada ojo.

Las lesiones en la radiacion optica en los lobulos temporal y parietal se vinculan con
cuadrantanopsia contralateral, los cuadrantes inferiores de los campos visuales se afectan en las
lesiones del lobulo parietal y los cuadrantes superiores, en las lesiones del temporal. En forma
similar, las lesiones de los labios superior e inferior de la cisura calcarina causan alteracion de
un cuadrante del campo visual, inferior en las lesiones del labio superior y superior en las
lesiones del labio inferior. Las lesiones de V1 (labio superior e inferior) dan lugar a hemianopsia

homonima contralateral.

Las hemianopsias, cuadrantopsias, y la ceguera cortical son algunos de las variedades de
alteraciones de la vision de causa neuroldgica. La sinestesia, las ilusiones y las alucinaciones
visuales son otra variedad de alteraciones visuales de causa neurologica (o neuropsiquiatrica).
Las agnosias visuales son los trastornos neuropsicoldgicos mas comunes de la percepcion

visual.

6.1. Agnosias visuales

Las agnosias visuales fueron descritas con diferentes denominaciones desde el siglo
XIX. Jackson fue un neurdlogo inglés que en 1880 las describi6 con el nombre de
"impercepcion visual". Charcot, neurdlogo francés las describié en 1882con el nombre de
"ceguera espiritual". Fue Freud quien en 1891 las describié con el nombre como se las conoce
en la actualidad: "agnosia visual". Las agnosias visuales pueden ser definidas como un trastorno
adquirido (no congénito), que se caracteriza por la dificultad o incapacidad para la identificacion

y reconocimiento de objetos familiares

Existen diversos tipos de dificultad o incapacidades para reconocer objetos a través de la
vista, pero lo en todos los casos se trata de trastornos de la percepcion visual con conservacion

de la funcidon sensorial visual: agudeza visual, campo visual, discriminacion de figura-fondo y
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discriminacion de contornos. En algunos casos pueden coexistir alteraciones sensoriales
asociadas pero de cantidad y calidad insuficiente para explicar el defecto perceptual. Pueden
coexistir también alteraciones de la actividad visuo-motora, en algunos casos relacionadas con

el defecto perceptual. Esto se describe mas adelante.

6.1.1. Clasificacion de las agnosias visuales

A continuacion se describen algunas variedades de agnosias visuales. En 1889, Lissauer,
neur6logo aleman distinguié dos tipos de agnosias visuales: la agnosias aperceptiva y la

agnosias asociativa.

La agnosia visual aperceptiva se comprueba porque el paciente no puede identificar
figuras, objetos u escenas pero puede describirlas en forma incompleta. El paciente tampoco
puede dibujar un objeto o figura a la copia sino con marcadas alteraciones o distorciones. La
localizacion lesional mas frecuente de este tipo de agnosia es la region parieto-occipital,

generalmente del hemisferio derecho.

En pacientes sin trastorno agnoésico franco se pueden poner de manifiesto alteraciones
perceptuales a través de la presentacion de figuras degradadas, tachadas, figuras superpuestas
y/o figuras presentadas en forma inusual, tal como perspectivas inusuales (Renzi y Spinnler,

1966; Warrington y James, 1967).

Para identificar la agnosia visual asociativa, el observador solicita al paciente que
identifique el objeto por el nombre, el significado o el uso. En algunos casos el paciente puede
conservar la capacidad de para describir partes y caracteristicas del objeto. El paciente puede
dibujar el objeto o figura a la copia, pero tiene dificultad para realizar el dibujo de memoria (o
por la designacion del objeto a dibujar). La localizacion lesional ha mostrado tener un

predominio en la region temporo-occipital de hemisferio izquierdo.

Existen algunos casos de agnosias visuales a objetos o figuras particulares: Tal es el caso
de la prosopoagnosia que fue descrita en 1937 por Poltz & Hoff. La prosopagnosia es la agnosia
para identificar rostros, rostros conocidos, de familiares o incluso el propio rostro. La

localizacion lesional es generalmente en la region posterior de hemisferio derecho.
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La acromatopsia es un trastorno neuropsicologico de la percepcion del color de los
objetos que puede presentarse como un trastorno aislado de la percepcion visual. Sin embargo
es frecuente la asociacion con prosopoagnosia en pacientes con lesion de hemisferio izquierdo.
En algunos casos se asocia también con agnosia visual para los objetos. Debe distinguirse de
otras alteraciones (no agnosicas) de la codificacion de la informacion acerca de los colores, tales
como la alteracion para el conocimiento del color de los objetos (incapacidad para asociar el
color natural de un objeto por evocacion, por ejemplo ante la pregunta ;de qué color es el
tomate? o en tareas de colorear figuras), y para la denominacion de los colores (incapacidad
para designar el nombre de un color que se muestra). Estos cuadros neuropsicoldgicos han

podido observarse en forma "pura", no asociados a trastorno agnosico ni afasico.

Otro tipo de agnosias que se conoce con el nombre de agnosia visuoespacial o
heminegligencia visual. Se caracteriza por la incapacidad del paciente para reconocer el lado
izquierdo de las figuras u objetos, o de objetos o figuras presentados en el campo visual
izquierdo. Una forma de demostrar este tipo de agnosia es la prueba de copiar objetos o
imagenes. Otra caracteristica de la agnosia visuoespacial, formas mas leves del mismo trastorno,
es la dificultad para percibir el objeto presentado en el campo visual izquierdo, cuando dos
objetos son presentados en forma simultdnea en ambos campos visuales. Los pacientes
conservan la capacidad para reconocer los objetos cuando son presentados en forma sucesiva a
uno u otro lado del campo visual. Este fenomeno se conoce con el nombre de extincion visual
de uno de los campos visuales a la vision simultanea en ambos. La localizacion lesional de la

agnosia visuoespacial es por lo general en la region parieto-occipital de hemisferio derecho.

En 1891 Balint describio la agnosia simultanea que se caracteriza porque el paciente no
es capaz de identificar objetos presentados en forma simultdnea en un mismo campo visual,
pero conserva la capacidad para reconocerlos si le son presentados en forma sucesiva. Esta
forma de agonosia puede comprobarse solicitando al sujeto que identificar dos objetos
presentados en forma simultdnea. Esta forma de agnosia debe ser diferenciada de otra forma,
que se conoce con un nombre similar, simultagnosia, descrita en 1929 por Wolpert. La
simultagnosia se caracteriza por la dificultad para percibir una escena en forma integrada, o

efectuar una sintesis conceptual de la figura o escena. Por ejemplo ante la figura de una rostro
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con lagrimas el paciente puede decir que se trata de la figura de una persona y que hay gotas de

liquido en el rostro, pero no relacionar ambos cosas.

La agnosia de la localizacion de objetos es una alteracion relativamente infrecuente. Fue
inicialmente descrita por Balint en 1909, pero con mayor detalle por Holmes en 1918. Se
caracteriza por una incapacidad para la localizacion visual de objetos en el entorno visual
asociada a alteraciones visuomotoras de las extremidades, con conservacion del movimiento
sacadico ocular de fijacion. El paciente puede ver el objeto pero tiene errores en la
representacion espacial del objeto en el campo visual. Cuando se le solicita que toque o tome el
objeto, el paciente extiende el brazo hacia una direccion equivocada. La localizacion lesional se
describe generalmente producida por lesiones bilaterales.de la region parietal. Ocasionalmente
puede presentarse una hemi alteracion de la percepcion del objeto en el espacio por lesion
parietal contra lateral. Este tipo de agnosia suele asociarse con otros signos neuroldgicos:

trastornos mnésicos y especialmente alteraciones de la memoria topografica.

Los trastornos de la categorizacion perceptual son una variedad de agnosias en las cuales
existe incapacidad para emparejar objetos y/o figuras idénticas. Para algunos autores
(Warrington 1982), los defectos de categorizacion perceptual son independientes de la agnosia
visual en cuanto la incapacidad que presentan los sujetos esta referida a una o mas categorias
especiales.de objeto perceptual. Para otros autores esta condicion clinica esta referida a la
dificultad o incapacidad de los pacientes para percibir figuras u objetos en condiciones
desfavorables, pero con conservacion de de percibir figuras y objetos relativamente simples. En
este sentido, es interpretada como un trastorno de acuerdo al grado de complejidad de las figuras
u objetos. La localizacion lesional es generalmente referida en pacientes que presentan lesion en
regiones posteriores de hemisferio derecho (Renzi et al. 1969). Los trastornos de categorizacion
semantica, es considerada por algunos autores como una forma especial de agnosia visual. Se
identifica por la incapacidad para emparejar objetos idénticos y/o figuras de diferente aspecto
pero significado semejante en su funcion, en pruebas de emparejamiento de objetos o figuras.
La localizacion lesional puede observarse en pacientes con lesiones posteriores de uno y otro
hemisferio cerebral, pero es mas frecuente en pacientes con lesiones en hemisferio izquierdo
(Renzi et al. 1969). Este tipo de trastorno neuropsicologico se asocia con trastornos de tipo

afasico.



28

La agnosia para la percepcion del movimiento de los objetos es un trastorno infrecuente,
que se caracteriza por que los objetos en movimiento que se observan en el campo visual son
percibidos como imagenes fijas en el espacio que cambian de posiciéon en forma imprevista y
desordenada. La localizacion lesional es generalmente en la region temporo-occipital bilateral.
Este trastorno se asocia con otros signos neuroldgicos, tales como alteraciones para el
seguimiento visual de objetos en movimiento, con conservacion de los movimientos sacadicos

de fijacion ocular.
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Capitulo 7

El sistema motor y el control del movimiento

Alberto Yorio

1. El sistema motor y el aparato musculo-esquelético

El aparato musculo-esquelético estd conformado por los musculos que se adhieren a los
huesos y las articulaciones. El sistema motor del aparato musculo-esquelético esta conformado
por la musculatura estriada, y las porciones del sistema nervioso central y periférico que inervan
la musculatura. El musculo estriado, asi denominado por las estrias caracteristicas de las fibras
musculares, constituye el componente efector del sistema neuro-muscular, por el cual es
controlada la funcion motora. La mayor parte del comportamiento de los vertebrados se efectua
por medio del sistema motor, incluida en los seres humanos la expresion del lenguaje, la
gestualidad y la mimica. Otras funciones principales del sistema motor son el sostenimiento del

cuerpo y la ejecucion de movimientos.

1.1. Efectores del musculo esqulético

Los efectores musculares se denominan de esta manera porque sus funciones dependen
de la inervacion de las neuronas motoras, que se localizan en la médula espinal. Los principales
efectos de la inervacion neuromuscular son el mantenimiento del trofismo muscular y, a través
de la contraccion muscular, el tono muscular (estado de contraccion muscular), la postura y
actitudes corporales, y el movimiento del cuerpo. El desplazamiento de los distintos segmentos
del cuerpo se efectia fundamentalmente por medio de la contraccidbn motora isotdnica, que
modifica la longitud de los musculos manteniendo la tension del musculo. Por el contrario, la
fuerza muscular se efectua principalmente a través de la contraccion muscular isométrica, que

ejerce cambios en la contraccion muscular manteniendo la longitud del musculo.
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Existen principalmente dos tipos de fibras musculares: tipo I y tipo II. Estos distintos
tipos de fibra muscular difieren en las propiedades metabolicas y funcionales: Las fibras tipo I,
estan especializadas para efectuar contracciones sostenidas con escasa fatiga; las fibras tipo II,
estan especializadas para efectuar contracciones breves, de mayor velocidad y precision aunque
de con mayor fatiga. Segtn el predominio de uno u otro tipo de fibra muscular esquelética, cada
musculo del cuerpo tiene un predominio funcional de sostenimiento del peso corporal o de

ejecucion de movimientos con velocidad y precision.

1.2. Invervacion neuro-muscular

Las fibras musculares del aparato musculo-esquelético estan inervadas por los axones de
las neuronas motoras, también denominadas motoneuronas espinales, ubicadas la médula
espinal, y las motoneuronas de los ntcleos equivalentes en el tronco cerebral. Los axones de las
motoneuronas espinales salen de la médula por las raices anteriores para proyectarse hacia las
fibras del musculo estriado. La union neuromuscular es el sitio en el que contacta el terminal del
axon de la motoneurona con la placa motora de la fibra muscular. La placa motora es un area
especializada de la unién neuro-muscular en la que se encuentran los receptores de la sustancia
neurotransmisora que es liberada por el axon de la motoneurona. El neurotransmisor liberado en
la uniéon neuromuscular es la acetilcolina. Los receptores de acetilcolina ubicados en la union

neuro-muscular son de tipo nicotinico.

1.3. Concepto de unidad motora

Se denomina unidad motora al conjunto de fibras musculares inervadas por una sola
neurona motora. La contraccion de un musculo implica la activacion de un conjunto de fibras
musculares, provocadas por la activacion repetida y/o simultdnea de varias motoneuronas, las
cuales a su vez producen la contraccion de las fibras musculares. Normalmente los musculos
encargados de la realizacion de movimientos o fuerzas sostenidas tienen alto indice de
inervacion, es decir que una misma motoneurona inerva muchas fibras musculares. Por el

contrario, los musculos encargados de la realizacion de movimientos rapidos y precisos tienen
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unidades motoras con un bajo indice de inervacion, es decir que una misma motoneurona inerva

pocas fibras musculares.

1.4. Concepto de via final comun

El concepto de via final comun se refiere a que las motoneuronas reciben la influencia
simultanea o sucesiva de los distintos mecanismos de control motor: a) las sinapsis de neuronas
sensitivas de los ganglios de la raices dorsales de la médula; b) de interneuronas espinales, y c)
desde estructuras ubicadas en el encéfalo por medio de las vias descendentes. Los axones de las
motoneuronas se proyectan a través de las raices y nervios para inervar a los muasculos estriados,

constituyendo por eso la via final comun del conjunto de influencias que se ejercen sobre ellas.

2. Niveles y mecanismos de control motor

Se pueden distinguir varios niveles de organizados desde el encéfalo a la médula espinal.
Un primer nivel actia en una fase previa al inicio del movimiento planificando las finalidades y
modalidades de la accion motora. Este nivel incluye estructuras encefalicas, como la corteza
cerebral, los ganglios basales, el cerebelo, el tdlamo y nucleos del tronco cerebral. Otro nivel
actua en la fase de iniciacion y desarrollo del movimiento. Este nivel incluye la corteza motora,
el cerebelo, las vias descendentes cortico-espinales y ntcleos de la médula espinal ejecutando y
adaptando la accion motora. Finalmente en la médula espinal o a nivel de los nucleos
equivalentes en el tronco cerebral, las interneuronas y las motoneuronas actian sobre los

efectores musculares para producir sus efectos.

Cada nivel de control motor tiene cierta autonomia de funcionamiento. Por ejemplo, la
médula espinal conserva mecanismos de control motor ain separado del nivel encefalico. El
concepto de relacion jerarquica se debe a que el nivel encefalico normalmente subordina al nivel
espinal o sus equivalentes en el tronco cerebral. Esta subordinacion se manifiesta tanto en la
amortiguacion como en la supresion de los mecanismos de control motor inferior, que se
encuentran normalmente subordinados. De esta forma, la organizacién jerdrquica integra y

controla la actividad del musculo esquelético. En cada nivel existen diferentes mecanismos de
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control motor. A continuacion se describen tres mecanismos principales: los reflejos motores, las

secuencias activas y las habilidades aprendidas.

2.1. Reflejos motores

Los reflejos motores son respuestas automaticas del musculo estriado a estimulos que se
generan por un circuito relativamente simple denominado arco reflejo. Se trata de acciones
estereotipadas e involuntarias, porque se pueden producir independientemente del estado de
conciencia, motivacion o refuerzo. Los componentes principales del arco reflejo son: a) el
receptor, b) la via aferente, c) el centro reflejo, d) la via eferente y e) el efector muscular. Los
reflejos motores son mecanismos innatos que se encuentran normalmente regulados por
estructuras encefalicas. Algunos de ellos s6lo se expresan en la infancia precoz y desaparecen o
su actividad se atenua en el desarrollo. Estos reflejos, pueden reaparecer por defectos de
funcionamiento del sistema nervioso central, denominandose en tal caso reflejos arcaicos.
Ejemplos de éstos ultimos son el reflejo de chupeteo, que es vital en los momentos iniciales de

la vida.

Una clasificacion de los reflejos motores los divide en monosinapticos y polisinapticos.
Los reflejos motores monosinapticos se denominan asi por incluir una sola sinapsis entre la
neurona sensitiva y la motoneurona. Los reflejos de estiramiento son ejemplos de reflejos
monosindpticos: El estimulo caracteristico de estos reflejos es el estiramiento del tendon
muscular, lo que desencadena como respuesta la extension de un segmento corporal como
consecuencia de la contraccion muscular correspondiente. Los reflejos motores polisinapticos
incluyen varias sinapsis de interneuronas interpuestas entre la neurona sensitiva y la
motoneurona. A través de los reflejos polisindpticos, las respuestas musculares pueden ser
bilaterales y distribuirse ampliamente a lo largo de varios segmentos del cuerpo. Un ejemplo de
reflejo polisinaptico es el reflejo de flexion que produce la retirada fuera del alcance del sitio de

estimulacion de varios segmentos de una o ambas extremidades.

2.2. Secuencias activas
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A diferencia de las acciones reflejas, que se manifiestan como acciones reactivas
individuales a la estimulacion, existe otro tipo de mecanismo de control motor que produce
varias acciones repetitivas. Estos mecanismos de control motor permiten la realizacion de
secuencias de movimientos que se ejecutan en forma relativamente automatica, como la
respiracion, la marcha, el rascado o la masticacion. Las secuencias activas dependen en lo
fundamental, de mecanismos innatos que actuan como osciladores centrales produciendo las
acciones repetidas y frecuentemente alternantes de contraccion y relajacion muscular. Otras
secuencias activas, como el bostezo, la risa o el llanto, dependen también de mecanismos
innatos que se ejecutan como secuencias automaticas de acciones. Por su relativa inflexibilidad,
algunos de ellos se denominan patrones fijos de accion, pudiendo en algunas especies formar

parte de un repertorio bastante complejo de acciones.

2.3. Habilidades motoras aprendidas

Varias acciones motoras, se ejecutan en forma simultanea o incluso anticipandose a los
estimulos con los que se han asociado en experiencias anteriores. Estas acciones se basan en un
mecanismo de aprendizaje que permite predecir la respuesta efectiva a ser ejecutada. Algunas
habilidades motoras aprendidas son relativamente simples y sirven para compensar cambios
posturales, como es el caso de los movimientos oculares que se producen en forma simultdnea o
incluso previa a cambios de la posicion corporal. El movimiento de los ojos permite de esta
manera el mantenimiento de la visién durante los cambios de la posicion de la cabeza y/o el

cuerpo mientras.

Otro tipo de habilidades motoras aprendidas estan constituidas por la combinacion de varios
actos realizados generalmente en secuencia, tales como las habilidades deportivas, profesionales
o artisticas. Estos actos se ejecutan habitualmente por disposicion deliberada y son guiados por
los sistemas sensoriales, pero pueden ejecutarse también de manera mas o menos automatica, en

funcion del entrenamiento.

Algunas acciones que se ejecutan por lo general durante el estado de conciencia, son

denominados frecuentemente movimientos voluntarios, porque pueden iniciarse, o incluso ser
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canceladas, en base a la decisidon deliberada de su realizacidon. No obstante, el/los mecanismos

de decision, pueden también operar en forma automatica en base al aprendizaje previo.

3. Estructuras neurales de control motor

Existen varias estructuras neurales vinculadas con el control motor. A continuacidn se las
describira desde el nivel inferior de control, mas proximo al efector muscular, hasta los niveles

superiores en el encéfalo.

En el sistema nervioso periférico deben considerarse los nervios motores y sensitivos,
los cuales se contintlan con las raices anteriores y posteriores de la médula espinal, o los
equivalentes nervios craneales a nivel del tronco cerebral. Los cuerpos celulares de las neuronas
sensitivas se ubican fuera del neuroeje, tanto en los ganglios de las raices posteriores de la
médula espinal, como en los ganglios sensoriales de los nervios craneales. Estos ganglios se

alojan en regiones especiales de las vértebras o del craneo.

En el sistema nervioso central se destacan por su importancia en el control motor: a) los
circuitos de la médula espinal, b) algunos nucleos del tronco cerebral, c) el cerebelo, d) los
principales ganglios basales y e) las areas motoras de la corteza cerebral. Aunque las estructuras
mencionadas participan de manera importante en el control motor, debe considerarse que otras
estructuras del sistema nervioso estdn también integradas también a la funcion del control
motor, de diversas maneras. Por ejemplo, algunas areas de la corteza cerebral, no tienen la
calificacion de areas motoras, a pesar de estar también involucradas en el control motor, y
algunos nucleos del talamo, a pesar de su importancia en el control motor, pueden no ser
mencionados, para simplificar la descripcion. Debe tenerse presente que las estructuras que se
mencionan a continuacion estan integradas en multiples circuitos, es decir enlazadas en forma
aferente y eferente, tanto dentro de la médula espinal y el encéfalo, como entre la médula

espinal y el encéfalo.

3.2. Médula espinal
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La médula espinal esta organizada en forma segmentaria, es decir, que cada uno de los
segmentos, desde las porciones cervical, tordcicas, lumbar y sacra, se corresponden con
segmentos correspondientes del cuerpo: musculos, tendones huesos, piel, etc. En cada segmento

medular se puede distinguir una porcion de sustancia gris y otra de sustancia blanca.

En un corte horizontal, la sustancia gris de la médula muestra la apariencia de estar
formada por astas anteriores y posteriores. La sustancia gris de la médula espinal incluye
fundamentalmente a las interneuronas, neuronas interpuestas entre las neuronas sensitivas y Is
motoneuronas, y a las motoneuronas. Como se dijo, las motoneuronas del musculo estriado
proyectan sus axones fuera de la médula espinal para actuar directamente estimulando los

musculos.

En la sustancia blanca de la médula espinal, que se ubica en la parte periférica de la
misma, transcurren los cordones de las fibras nerviosas que ascienden o descienden entre los
segmentos espinales, ya sea para establecer circuitos intersegmentarios propios de la médula

espinal, o para conectar con estructuras del encéfalo.

3.3. Nucleos del tronco cerebral

En el tronco cerebral existen varios nicleos de participan de manera importante en el
control motor. Algunos de estos nucleos proyectan sus fibras nerviosas hacia las interneuronas o
motoneuronas de la médula espinal, constituyendo las vias vestibulo espinal reticulo-espinal,

tecto-espinal y rubro-espinal.

Otros nucleos del tronco cerebral forman con otras estructuras del encéfalo, circuitos especiales
para el control motor. Debe tenerse en cuenta que esta separacion es esquematica, ya que
algunos nucleos como el nticleo vestibular y el nticleo rojo, participan de manera importante en

ambos tipos de proyecciones axonales.

En el tronco cerebral merecen ser destacadas dos de estas proyecciones hacia la médula
espinal, por el hecho de constituir mecanismos importantes para el control de la postura: el
sistema vestibulo-espinal y el sistema-reticulo espinal, que se describen frecuentemente como

dos sistemas reflejos posturales. El sistema vestibulo-espinal tiene sus receptores en el laberinto
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oseo del craneo. Los receptores del sistema vestibular, detectan cambios en las aceleraciones a
las que estd sometido el cuerpo, ya sean aceleraciones estaticas, como la fuerza de gravedad, o
aceleraciones dindmicas, como los desplazamientos de la cabeza en el espacio. Las neuronas
sensoriales de los nervios vestibulares proyectan a los nucleos vestibulares en la médula espinal
y desde los nucleos vestibulares las vias vestibulo-espinales proyectan hacia las interneuronas y
motoneuronas de la médula espinal para compensar los efectos de las aceleraciones. El sistema
reticulo-espinal tiene sus receptores en distribuidos en varias regiones, especialmente de la
cabeza y el cuello. Las fibras aferentes acceden al SNC por medio de los axones de las neuronas
sensoriales ubicadas en los ganglios craneales y raquideos, para proyectar sobre distintas
regiones de la formacion reticulada del tronco cerebral. Neuronas de la formacion reticulada
proyectan a su vez hacia las interneuronas y motoneuronas espinales para constituir el sistema

reticulo-espinal.

3.4. El cerebelo

El cerebelo esta situado en la parte posterior del craneo. Se encuentra conectado con el

resto del encéfalo por medio de tres peduinculos cerebelosos: superior, medio e inferior. Desde el

punto de vista anatomico, el cerebelo esta formado por cuatro l6bulos separados entre si por
surcos o fisuras: lobulo anterior, hemisferios cerebelosos izquierdo y derecho, y 16bulo floculo-
nodular. La estructura del cerebelo estd formado por una corteza de tres capas, tres pares de
nucleos cerebelosos de sustancia gris ubicados por debajo de la corteza cerebelosa y varios
tractos de fibras de sustancia blanca que entran y salen formando distintas conexiones con otras
estructuras del SNC. Las principales conexiones del cerebelo se establecen con estructuras de la

médula espinal, el tronco cerebral y los hemisferios cerebrales.

La corteza cerebelosa estd compuesta de tres capas: capa molecular, capa de neuronas de
Purkinje y capa glomerular. La organizacion de la corteza cerebelosa es uniforme y regular: Las
neuronas de Purkinje tienen una orientacion con el arbol dendritico hacia la superficie de la
corteza cerebelosa y su cuerpo celular orientado de manera que multiples fibras paralelas
contactan con las dendritas de varias neuronas de Purkinje. Las principal entrada al cerebelo

esta constituida por las fibras musgosas. Otra via de entrada al cerebelo esta constituida por las
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fibras trepadoras. Ambas proyecciones de fibras contactan con las células de la corteza
cerebelosa. Los axones de las neuronas de Purkinje constituyen las vias de salida de la corteza

del cerebelo. Estas proyecciones contactan a su vez con las neuronas de los nticleos cerebelosos.

En la citoarquitectura de la corteza cerebelosa se han identificado microzonas, en base a
las conexiones que se establecen con las neuronas de Purkinje. Se considera que estas

microzonas constituyen una forma de organizacion modular de la corteza cerebelosa.

El 16bulo anterior del cerebelo recibe la informacion propioceptiva de la médula espinal
y el Iobulo floculo nodular la informacion vestibular. Ambas estructuras participan
fundamentalmente en el control del tono y la postura de la cabeza y el cuerpo. Los l6bulos
laterales reciben aferencias tanto de la médula espinal como del encéfalo. Los lobulos laterales
del cerebelo estan interconectados especialmente con la corteza cerebral encefalica a través del
circuito: corteza premotora — corteza cerebelosa — nucleos cerebelosos — nucleo del talamo
— corteza motora. La funcidon principal de los lobulos laterales es la coordinacion de los

movimientos de las extremidades.

Las funciones de control motor por el cerebelo no sélo se manifiestan durante la
ejecucion de las acciones, sino también en la preparacion de los movimientos y el aprendizaje

de habilidades motoras.

3.5. Los ganglios basales

Los ganglios basales, son un conjunto de nticleos de sustancia gris subcortical que se
ubican en la base de los hemisferios cerebrales. Los ganglios incluyen al nucleo caudado, el
nucleo lenticular, el globo palido, y el nicleo accumbens, entre otros. Desde el punto de vista de
la citoarquitectura, las conexiones y el origen filogenético, los ganglios basales han sido
clasificados como formando parte de un sistema denominado neo-estriado (por ejemplo, el
nucleo caudado, y un sistema archi-estriado (por ejemplo el globo palido). El sistema neo-
estriado tiene una funcion jerarquica respecto al sistema archi-estriado. En el neo-estriado se ha
descrito a nivel de micro-estructura, estriosomas, matriz, con diferencias en conexiones y en

funcionalidad.
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Los principales circuitos neurales entre los ganglios basales con la corteza cerebral se
establecen en la forma de lazos entre la corteza motora suplementaria — ganglios basales
(sistema neo-estriado — sistema archi-estriado) — nucleos del talamo — corteza motora. Otros
circuitos de los ganglios basales entre si se establecen principalmente con la sustancia negra, y
el nucleo subtalamico. Algunos de estos circuitos proyectan sobre los nucleos nucleos
intralaminares del talamo. La funcion principal de los ganglios basales es el ajuste del tono
muscular y la combinacién o supresion de movimientos automaticos para facilitar la ejecucion
de los movimientos voluntarios. También participa del aprendizaje de habilidades motoras.
Estos circuitos, a través de diferentes sistemas de neurotransmision (glutamatérgica,

dopaminérgica, gabaérgica, etc).

Otros ganglios basales (por ejemplo el nucleo accumbens, relacionado con el area

tegmental ventral, estan vinculados a fendmenos de aprendizaje por reforzamiento.

3.6. Areas de la corteza cerebral vinculadas al control motor

La corteza motora primaria (area 4 de Brodmann), se ubica inmediatamente por delante
del la cisura de Rolando en el l6bulo frontal. Otras areas de la corteza cerebral vinculadas al
control motor son la a) corteza motoras suplementaria y la corteza premotora (drea 6 dB)
ubicadas por delante de la corteza motora primaria también en el l6bulo frontal, b) la corteza

parietal posterior (areas 5y 7 dB), y la corteza de asociacion prefrontal (area 8 dB).

La corteza motoras suplementaria y la corteza premotora forman junto con los ganglios
basales y los l6bulos laterales del cerebelo un circuito de regulacion motora (cortico -
subcortical). La corteza motora suplementaria organiza la secuencia motora y la coordinacion
postural, de actitudes y movimientos asociados, que facilitan la acciéon. Mientras la corteza
motora suplementaria organiza las acciones centradas en las partes del cuerpo, la corteza

premotora organiza las acciones centradas en el espacio extracorporal.

Una via que proyecta desde la corteza cerebral hacia la médula espinal, por eso

denominada via cortico-espinal, desciende formando a nivel del bulbo raquideo unas
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prominencias en forma de pirdmide invertida, por lo que es también conocida como via

piramidal.

La corteza parietal presenta conexiones con las estructuras antes mencionadas y proyecta

axones que se incorporan a la via cortico-espinal o piramidal.

Otras areas de la corteza cerebral, estimuladas no se asocian a movimientos ni
percepciones sensoriales (por ejemplo la corteza de asociacion), también participan del control
motor, especialmente en la iniciacion o supresion habilidades adquiridas y ejecutadas en forma

voluntaria y consciente (funciones ejecutivas, praxias).

3.6.1. Organizacion somatotopica

La organizacion somatotopica se refiere a la correspondencia entre segmentos del cuerpo
(somato) y porciones del sistema nervioso (topica). En el nivel de la médula espinal, las
interneuronas y motoneuronas de cada segmento medular se disponen en correspondencia con la
posicion de los grupos musculares, ya sean éstos proximales o distales, como también
extensores o flexores. La organizacion estd presente también en la distribucion de las fibras

descendentes motoras.

En el nivel encefalico la organizacion somatotdpica se presenta tanto en la corteza
cerebral como en varios nucleos subcorticales. En las areas motoras de la corteza cerebral
existen varias correspondencias con grupos musculares en el cuerpo. Una de estas
correspondencias en la corteza motora primaria es conocida como el homunculo motor, en el
sentido que existe un mapeo de los grupos musculares de la cabeza, las extremidades y el tronco

(verificable por la estimulacién punto a punto de la corteza motora primaria).

4. Trastornos motores por desordenes neurolégicos

No seria posible ni necesario extenderse en este capitulo en los diferentes trastornos
motores que pueden afectar a un individuo. S6lo se mencionan a continuacion algunos

trastornos que sirven para ilustrar la forma de funcionamiento normal del sistema de control
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motor, apelando a aquellos ejemplos en los que el funcionamiento anémalo de una estructura o
nivel de control motor produce trastornos caracteristicos en la actividad motora. Tampoco sera
posible aqui enumerar los diversos desordenes neuroldgicos que pueden afectar las funciones
motoras. A titulo ilustrativo solo se hara referencia a algunos trastornos motores atendiendo por
un lado a la estructura y mecanismo de control motor y por otro lado a la funcién motora
afectada. Estos trastornos se pueden separar en tres grandes grupos: Los trastornos
habitualmente Ilamados periféricos del control motor, que se caracterizan frecuentemente por
producir debilidad, atrofia y defectos del tono muscular en forma asociada. Los trastornos
centrales se caracterizan generalmente por debilidad, alteraciones de la coordinacion de los
movimientos, del tono muscular y/o de los movimientos asociados. Otros trastornos,
denominados habitualmente apraxias o dispraxias, dificultan la realizacion de movimientos
voluntarios aunque no existan debilidades o trastornos en la coordinaciéon de los movimientos.
Se trata por lo general de dificultades o incapacidades para la realizacion de habilidades

aprendidas.

4.1. Trastornos motores periféricos

Estos trastornos pueden originarse no s6lo de alteraciones del propio efector muscular,
sino también del sistema de inervacion neuro-muscular. Por ejemplo, si una de las funciones de
la invervacion neuro-muscular es el trofismo muscular, es decir el volumen y la vitalidad del
musculo esquelético, las alteraciones de .las motoneuronas o de los nervios motores pueden
resultar en atrofias musculares. Generalmente estos trastornos se asocian a hipotonia muscular y

debilidad del segmento correspondiente de la raiz o nervio afectado.

4.2. Los trastornos en la ejecucion de los movimientos

Tanto los desordenes del sistema nervioso periférico como del sistema nervioso central
pueden producir trastornos en el ejecucion de los movimientos. La diferencia de unos y otros se
puede hacer en base a la distribucion de la debilidad o paralisis de los movimientos y los signos

asociados del tono muscular y los reflejos somaticos.
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En los trastornos del cerebelo suele existir afectacion del tono muscular, generalmente
hipotonia ,y de la coordinacion de los movimientos. Los trastornos de los ganglios basales
también se asocian a afectacion del tono muscular, en la forma de disminucidén o aumentos,
segun la estructura o via afectada. También es frecuente la alteracion de los moviminetos
asociados que se producen en la forma de la disminucion o el agregado de movimientos
involuntarios, como ocurre en el caso de enfermedad de Parkinson o en la la corea de

Huntington.

4.3. Las apraxias

Las apraxias se pueden definir como un conjunto de trastornos caracterizados por la
incapacidad o dificultad para realizar acciones previamente aprendidas, cuando no son debidas a
debilidad muscular o paralisis. Entre las variedades de apraxias se pueden mencionar la apraxia
motora o dificultad para la realizacion de actos simples con las extremidades, el rostro o la boca.
Por tratarse de formas aprendidas del control del movimiento, las apraxias fueron clasicamente

clasificadas como variedades de los trastornos neuropsicoldgicos de la conducta motora.

4.3.1. La apraxia ideomotora

La apraxia ideomotora, se produce generalmente por lesion de areas de la corteza
parietal, y de la sustancia blanca adyacente. Esta forma de apraxia se caracteriza por la
incapacidad o dificultad del paciente para realizar en forma adecuada acciones complejas
aprendidas. Este desorden esta presente a pesar que la fuerza, el tono y la coordinacion de las
extremidades son normales y que no existen trastornos sensoriales basicos. La apraxia
ideomotora incluye la inhabilidad para utilizar objetos con las extremidades de manera
apropiada, y en mayor medida, la de realizar la mimica de la accion, o pantomima. Ademas, los
pacientes con apraxia ideomotora no pueden afirmar si otro individuo estd o no realizando una
accion compleja correctamente. Aunque la apraxia ideomotora y la afasia de comprension

pueden coexistir en algunos pacientes, ambos desérdenes pueden ocurrir en forma
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independiente, lo que demuestra que la apraxia no es debida a la incomprension de los

comandos verbales para la acciéon motora.

4.1.3. Las apraxias ideatoria y de construccion

La apraxia ideatoria es la dificultad para realizar secuencias combinadas de actos. La
agnosia de construccion generalmente la acompaiia, en la cual existen dificultades tales, como

dibujar, armar rompecabezas, efectuar destrezas profesionales, etc.

4.1.4. Las apracto-agnosias

Algunas formas de apraxia dan cuenta del elevado grado de integracion sensorio-motora
que existe en el control motor. Estas formas de apraxia se denominan frecuentemente apracto-
agnosias en tanto no soélo existe un trastorno de habilidades aprendidas sino también de
modalidades de percepcion. Por ejemplo en la agnosia del vestido que impide al paciente
utilizar la vestimenta para vestirse con ella, los defectos de organizacion de la actividad de la
percepcion corporal y espacial se combinan de tal manera que se hace imposible delimitar cual
de las funciones, sensorial o motora, es la principalmente afectada. Estas formas de apraxia son

provocadas generalmente por lesion de la corteza de asociacion del 16bulo parietal izquierdo.

5. Técnicas instrumentales de estudio de la actividad motora

A fin de estudiar diferentes aspectos de la actividad motora, tanto en sujetos sanos como
en pacientes se pueden utilizar varias técnicas que examinan en forma especial los aspectos del
sistema motor antes descritos. Las mas comunes son: a) La electromiografia, o registro de la
actividad eléctrica de uno o mas musculos. Esta técnica permite estudiar la contribucion
individual de diferentes musculos de un segmento corporal, o del cuerpo en general, para

realizar movimientos, actitudes o posturas. b) Los potenciales provocados motores, ... c) La
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kinesiografia, o registro del movimiento corporal total y de los distintos segmentos del cuerpo
durante la realizacion de movimientos, actitudes o posturas (p.e. marcha, carrera, natacion,
salto). Permite estudiar velocidad, aceleracion, amplitud, posiciones y angulos de los diferentes
segmentos del cuerpo. d) La acelerometria, o registro de las aceleraciones de segmentos del
cuerpo. Permite estudiar en una, dos o tres dimensiones del espacio, la direccion y amplitud de

los movimientos del cuerpo.
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Capitulo 8

Integracion sensorio-motora

Alberto Yorio

1. La integracion sensorio-motora en el control motor y en los sistemas sensoriales

La integracion sensorio-motora es el conjunto de relaciones entre los sistemas
sensoriales y motores en todos los niveles de organizacion. La integracion sensorio-motora es
una caracteristica fundamental de la funcion motora. Por otro lado, los sistemas sensoriales
requieren de la actividad motora en varios aspectos. Por ejemplo, es usual que los organismos
enfoquen sus organos sensoriales, de la vista, la audicion, el olfato o el tacto, para facilitar la

deteccion, la fijacion y el seguimiento de los estimulos.

1.1. La integracion sensorio-motora en el control motor

La integracion sensorio-motora en el control motor permite el ajuste de los mecanismos
de control motor. A fin de que la postura o los movimientos sean posibles, no sélo son
necesarios efectores musculares que ejecutan las acciones de sostén y desplazamiento, sino
también sensores que indiquen que las fuerzas se ejercen con las magnitudes y en las
direcciones adecuadas. El control del movimiento requiere fundamentalmente de dos formas de
informacién sensorial: a) La exteroceptiva,_como la vision a fin de proveer informacion
espacial, o de la ubicacion y movimiento de los objetos. b) La propioceptiva, a fin de proveer
informacion acerca de la posicion del cuerpo respecto a la fuerza de gravedad, disposicion de
los segmentos del cuerpo, angulacion de las articulaciones, longitud y tension de los musculos,

etc.

Estas formas de informacion sensorial estan involucradas de varias maneras en los diferentes

niveles de control motor. Los exteroceptores y propioceptores actian en la etapa de
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planificacién y del acto motor, antes del inicio del movimiento, informando a las estructuras
cerebrales (por ejemplo corteza cerebral, cerebelo), acerca de los objetos externos y la situacion
del cuerpo corporal. También actiian en la fase de ejecucion del movimiento, informando a los
distintos niveles del sistema motor sobre las consecuencias de la acciéon motora que se esta

realizando.

La informacion sensorial es utilizada en circuitos reflejos en los que el movimiento se
acompafia de cambios en la informaciéon sensorial, la cual realimenta al control reflejo,
ajustando el movimiento al nivel sensorial deseado. El concepto de realimentacion se refiere a
que el resultado de una accion es informado, por medio de receptores y a través de una via
aferente, a un centro motor. En el caso de los reflejos espinales, por ejemplo, la realimentacion
conduce informacion de la accion motora desde los receptores hacia al centro reflejo, para de

esta forma ajustar el grado de contraccion muscular.

En el mismo musculo esquelético se han desarrollado formaciones musculares que
constituyen Organos de sensibilidad corporal; en el musculo los husos neuromusculares son
receptores complejos de estiramiento muscular que incluyen fibras musculares (intrafusales)
para diferenciarlas de las restantes o (extrafusales), y en los tendones los organos tendinosos de

Golgi son sensores del acortamiento muscular.

En mecanismos de control motor de mayor complejidad la informacion sensorial es requerida
para organizar, planificar e iniciar el movimiento. La vision y la audicion permite la ejecucion
de respuestas complejas como la de orientacion y defensa; el sentido del equilibrio dado por
propioceptores en el laberinto participan del control de la postura y de la mirada; el conjunto de
propioceptores de musculos, tendones y articulaciones, participan del control de la postura y de

los movimientos.

En el movimiento voluntario, la corteza de asociacion del 16bulo parietal (que recibe
informacion de los sistemas sensoriales que contribuyen a la representacion de la posicion del
cuerpo en el espacio: vision, audicion y sensaciones corporales), se activa antes que las cortezas

motoras.

La informacién sensorial somatica se integra con los mecanismos de control motor en

todos los niveles de organizacion del SNC. La vision cumple también importantes
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contribuciones al control motor: Participa del mantenimiento de la postura y el equilibrio, y de
la ejecucion de distintos tipos de movimientos. En la ejecucion voluntaria y consciente de
movimientos complejos aprendidos, los sistemas de percepcion visual y de planificacion motora

estan intimamente relacionados.

2. Respuestas de neuronas de la corteza motora a la estimulacion sensorial

Las neuronas de la corteza premotora se activan durante acciones dirigidas a objetivos,
como los movimientos realizados para alcanzar y manipular un objeto, pero también se activan
por estimulacion de distintas modalidades sensoriales. La influencia de la informacion sensorial
a la corteza promotora podria facilitar la actividad motora y permitir la traduccion de la
informacién sensorial en acciones. Por ejemplo, cuando un objeto es visto, sus propiedades
visuales pueden activar los esquemas motores necesarios para alcanzarlo y manipularlo. La
descarga de potencias de accién de neuronas de la corteza motora asociada a la estimulacion
sensorial se conoce como sinfonizacion sensorio-motora. Estas neuronas sensorio-motoras de la
corteza cerebral pueden diferenciarse principalmente en visuales (visuo-motoras), auditivas

(audio-motoras) y somatosensoriales.

3. El sistema de neuronas espejo

Ademas de las neuronas visuo-motoras que descargan por la vision de objetos, se han
identificado una variedad de neuronas en la corteza motora que descargan cuando el individuo
observa acciones dirigidas a objetos. Estas neuronas se caracterizan por codificar las acciones
observadas en otro individuo como las realizadas por el propio individuo. Por este motivo estas
neuronas han sido denominadas neuronas espejo. Para que la descarga de las neuronas espejo
sintonice con los estimulos visuales, es necesario que exista una interaccion entre el objeto y la

accion realizada por el individuo.

Las neuronas espejo fueron originalmente identificadas mediante el registro de
potenciales unitarios con microelectrodos en una region de la corteza premotora (ventral

anterior o area F5), del mono macaco. Estas neuronas codifican aspectos relacionados con
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acciones realizadas principalmente con la parte distal de las extremidades, tales como asir,
levantar, y manipular objetos. La caracteristica funcional que define a las neuronas espejo es
que la descarga de potenciales unitarios se activa en sintonia tanto por la observacién de una
accion cuando es realizada por otro individuo, como por ejecucion de la accion misma por el
individuo que la realiza. Por ejemplo, el disparo de estas neuronas ocurre en dos circunstancias:
cuando el individuo observa a otro individuo asir un cacahuete, y cuando el individuo efectta la

accion de asir un cacahuete.

Investigaciones adicionales han identificado neuronas espejo en el 16bulo parietal
inferior, por lo que se considera que este sistema forma un circuito que excede a la corteza

premotora.

La descarga de las neuronas espejo presenta cierta somatotopia segun la accion de tomar
un objeto se realice con una extremidad o con la boca. Existen ademas categorias especificas de
neuronas espejo, por ejemplo las neuronas espejo de categoria audiovisual, que son las que se
activan no so6lo cuando el primate observa una accion realizado por otro individuo, sino también
cuando el mono escucha sonidos relacionados con la accion. La activacion de estas neuronas a
estimulos auditivos es también especifica a un tipo de sonido, por ejemplo la rotura de un

cacahuete y, ademas a la realizacion del acto que produce ese sonido.

3.1. Las neuronas espejo y la comunicacion entre individuos

Otra categoria de neuronas espejo llamados neuronas de comunicacion se activan en
forma especifica por la observacion de movimientos de la boca de otro individuo que
corresponden a gestos de comunicaciones de los primates. El sistema de neuronas espejo puede
ser la base de otros aspectos de la comunicacion, sea ésta intencional o no: Un gesto realizado
por un individuo que es observado por otro individuo, puede activar el circuito neural que
codifica el esquema de la accion, que incluye el objetivo de la accion. La actividad perceptual
del observador puede permitirle comprender el significado del gesto del emisor ya que en ambos
casos, el actor y el observador del mensaje tienen un codigo en comun. En este contexto el gesto

se traduce en mensaje y la interaccion entre actores en una forma de comunicacion.
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Se considera que cuando el mono observa las acciones de otro individuo, la activacion
del esquema motor de la accion no conduce a la realizacion de movimientos, sino a la
comprension de esa accion. La comprension de la accion por el observador puede efectuarse
porque la informacion visual accede a la corteza motora del observador y activa la codificacion
de una accion similar en el observador. La asociacion de los aspectos visuales de la accion
observada y la interaccion con las acciones propias del observador le permiten a éste realizar las

inferencia” acerca de la intencion de la accion observada.

A partir de ello, el sistema de las neuronas espejo, constituiria uno de los mecanismos
involucrados en la comprension del significado de las acciones de otros individuos. Se plantean
ademas otras hipodtesis que vinculan el sistema de neuronas espejo con la codificacion de
habilidades del comportamiento aprendidas, la capacidad de imitacion de los humanos, el
comportamiento social, la formacién y comprension de conceptos abstractos, la comunicacion y

el lenguaje.

3.3. Aspectos evolutivos del sistema de neuronas espejo

Varios factores pudieron haber actuado como presiones de seleccion para la seleccion del
sistema de las neuronas espejo: Por un lado, los animales deben entender la finalidad de las
acciones de otros individuos para poder sobrevivir. Ademas, la comprension de las acciones de
otros individuos favorece la actividad en conjunto de los individuos sociales. Desde el punto de
vista evolutivo, es posible que la comunicacion intencional haya sido un desarrollo tardio de
mecanismos de comunicaciéon no intencional, basado en la comprension de las acciones entre
individuos. En el caso de los seres humanos, el aprendizaje por imitacion que depende de la

observacion de las acciones hechas por otros individuos es una facultad basica para la cultura.

3.4. El sistema de las neuronas espejo y el origen del lenguaje

Aunque no es posible hacer una reconstruccion de como el lenguaje aparecid en la
evolucion, algunas evidencias apoyan la hipotesis de que el lenguaje humano pudo haberse

desarrollado a partir de formas de comunicacion gestual. A favor de esta hipotesis, se han
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encontrado homologias consistentes entre primates no humanos y humanos en los mecanismos
del cerebro responsables del control de las extremidades superiores y de los movimientos
faciales, que permiten a ambas especies la posibilidad de generar un repertorio amplio de gestos
relacionados con la comunicacion. En los primates existen dos subcategorias de neuronas espejo
de acuerdo a su activacion por la observacion de gestos comunicativos realizados por otros
individuos, y por la audicion de los sonidos de acciones. Estas propiedades de las neuronas
espejo podrian constituir el sustrato de aspectos mas sofisticados de la comunicacion. Estas
consideraciones son plausibles si se tiene en cuenta la homologia anatomica y funcional entre la
region F5 de la corteza premotora de los monos y el area de Broca (4rea 44 de Broadman) en los
humanos. Varios componentes del lenguaje humano, incluyendo algunos aspectos de la
fonologia y la sintaxis, puede ser incorporados dentro de las propiedades de organizacioén del
sistema de neuronas espejo. Por consiguiente, un mejor conocimiento de este sistema podria

esclarecer acerca de la forma de evolucion del lenguaje.

En los chimpancés el repertorio gestual se utiliza a menudo en asociacion con
vocalizaciones utilizadas como llamadas a otros individuos. En los humanos varias
observaciones sugieren la existencia de un acoplamiento similar: a) Los gestos de las
extremidades suelen acompaiar a la produccion del lenguaje; b) los lenguajes de signos tienen
la misma propiedades esenciales que el lenguaje hablado, c) la ejecucion o la observacion de las
acciones de la mano afecta tanto a la apertura de los labios y el sonido de emisiones durante la
produccion de silaba de la ejecucion o la observacion de agente, respectivamente, y d) durante
la produccion del habla existe activacion de areas cerebrales no especificas del lenguaje,
particularmente del sistema del motor. En sintesis, las capacidades del sistema motor de
controlar acciones dirigidas a metas, por un lado, y las relaciones entre el sistema motor y el
sistema de la percepcion de las acciones y de los gestos de otros individuos, por otro lado,
podrian haber desempefiado un papel primario en la aparicion de los complejos mecanismos

sensorio-motores relacionados con las facultades lingiiisticas.

3.5. El sistema de las neuronas espejo en los seres humanos
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En los seres humanos, las neuronas espejo han sido identificadas utilizando varias
técnicas no-invasivas tales como la electro-encefalografia (EEG) y la magnetoencefalografia
(MEG). Es sabido que movimientos activos de un individuo, tales como extender o flexionar la
mano se asocian con la desincronizacion de los ritmos cerebrales en areas de corteza cerebral.
Una desicronizacion similar se ha comprobado por la observacion del individuo de acciones

realizadas por otro individuo.

Estudios de imagenes cerebrales por resonancia magnética funcional (fMRI), muestra
que el incremento en el flujo sanguineo regional que se observa en forma correlativa a la
observacion o la realizacion de acciones, involucra un circuito que incluye areas frontales,
parietales, temporales y occipitales de la corteza cerebral. Las regiones con aumento de sefial de
fMRI son la porcion rostral del 16bulo parietal inferior, la porcion inferior de la circunvolucion
precentral y la parte posterior de la circunvolucion frontal inferior (drea 44 de Broadman). Otras
regiones que se activan durante la observacion de acciones realizadas por otros individuos, son
la corteza premotora dorsal y el sector de la circunvolucion frontal inferior que corresponde al
area 45 de Broadman. Se considera que en los seres humanos las zonas cerebrales mencionadas
pudieran corresponder con las regiones equivalentes del sistema de las neuronas espejo en

primates no-humanos.

La ubicacion del sistema de neuronas espejo en la encrucijada entre las areas de la
corteza cerebral en las que se procesan la informacion vinculada con orientacion espacial, vision
y audicion, facilitaria la integracion de las distintas modalidades sensoriales que se requieren
para la realizacion de acciones complejas aprendidas. Los engramas motores, clasicamente
postulados como mecanismos independientes de la codificacion de las praxias (acciones
adquiridas por aprendizaje), tendrian una existencia real como funciones complementarias de
sistema de neuronas espejo cuyo centro se localiza en la circunvolucion supramarginal ubicada

en el lobulo parietal inferior izquierdo.

Por medio de la estimulaciéon magnética trans-craneana en el drea de corteza motora
izquierda se pueden obtener potenciales evocados motores (PEM) en el registro
electromiografico (EMG) de sujetos voluntarios sanos. Utilizando esta técnica es posible
evaluar el grado de excitabilidad de la corteza cerebral durante la observacion de acciones

realizadas por otro individuo. Los resultados mostraron que la excitabilidad de la corteza motora
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aumenta tanto por la observacion de acciones transitivas (sobre objetos) e intransitivas (no

dirigidas a objetos).

Estos estudios muestran que el sistema de las neuronas espejo en los seres humanos tiene
la capacidad de replicar internamente acciones realizadas por otros individuos aiin cuando estas
acciones no tienen un objetivo aparente. El hecho que las acciones realizados por otros
individuos activan la red neuronal que es utilizada para replicar las acciones observadas, sugiere
la posibilidad de que el sistema de las neuronas espejo en los humanos esté implicado en el

aprendizaje por imitacion.

A partir de la integracion de la informacion sensorial y motora, el sistema de neuronas
espejo podria también constituir el circuito de codificacion de otros tipos de informacion, como
el de conceptos abstractos y el uso de metéaforas, lo que es una capacidad especial del ser

humano.

3.6. El sistema de las neuronas espejo en los seres humanos y las praxias

Es sabido que el 16bulo parietal inferior desempefia un papel relevante en el
procesamiento de las entradas visuales y en control motor de las extremidades superiores. Se ha
propuesto que las praxias normales de las extremidades estarian mediadas por el sistema de
neuronas espejo localizada en el 16bulo parietal inferior. La naturaleza del sistema de neuronas
espejo en el 1obulo parietal parece predisponer al enlace de movimientos individuales para
formar una secuencia del acto, facilitando asi la ejecucion coordinada y fluida de una accion
compleja. La mayoria de las neuronas espejo que disparan sintonizadas con las acciones en la
circunvolucion supramarginal del lobulo parietal inferior, no lo hacen en respuesta a un
movimiento aislado, sino en respuesta a una sucesion de movimientos combinados para
producir una accion compleja. La lesion de esta region del cerebro en humanos, generalmente
en el hemisferio izquierdo, se asocia con frecuencia al trastorno neuropsicoldgico conocido

como apraxia ideomotora.

4. La cognicién como propiedad emergente de la integracion sensorio-motora
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De acuerdo a algunas versiones acerca de los mecanismos cerebrales de representacion
de los conceptos (hipotesis de la representacion a-modal de la cognicion), las representaciones
conceptuales son codificadas en forma cualitativamente distinta a los estados o eventos
concretos del mundo real, (representacion simbolica o abstracta), y en areas cerebrales
enteramente separadas de los sistemas sensoriales y motor. Por ejemplo, la representacion a-
modal del color de un objeto en la ausencia de ese objeto estd situada en un sistema neural que
es distinto al sistema de codificacion neural de los objetos concretos de los cuales el concepto de
color pudo haberse originado. Esta version de las representaciones de los conceptos conlleva
algunos problemas logicos o epistemologicos, por ejemplo la necesidad de explicar como los

estados perceptivos se convierten en simbolos a-modales.

En otro extremo se encuentra la hipotesis de la cognicion corporizada o encarnada,
segun la cual el aprendizaje y utilizacion de los conceptos se realiza en la forma de una
simulacion de eventos sensoriales y motores. A favor de esta hipdtesis, ademas de su
parsimonia, existe evidencia empirica. Por ejemplo, varios estudios con técnicas de imagenes
cerebrales en sujetos humanos normales han demostrado que los sistemas sensoriales y motores
son activados durante el aprendizaje y uso de conceptos. Los resultados de estos estudios se han
interpretado como indicativos de que el procesamiento semantico, y otros aspectos de la
cognicion, se corporizan en una forma inter-modal de integracion sensorio-motora. La hipdtesis
de la cognicion corporizada afirma que la actividad psicologica transcurre en situaciones
concretas del mundo real, y que las condiciones del entorno contribuyen a la actividad
apropiada del individuo. En esta perspectiva, la codificacion de las representaciones
conceptuales resultaria de mecanismos de integracion sensorio motora a nivel neural, vinculados

a la accion del individuo en el ambiente natural.
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