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. INTRODUCCION

Solnmftntc. al analizar lo que ocurre en el sistema nervioso durante
una experiencia de aprendizaje, podremos entender cste fascinante proceso
E}l. prr.)pésxlo de este libro es precisamente mencionar algunaspde las.
modnfxcacxor‘nes en la actividad cerebral durante el aprendizaje. Se ha
hcch.o especial hincapié en el estudio de los cambios electrofisiold 'icos
considerarlos de importancia fundamental. . I8
_ En la Primera Parte de esta obra se analiza en forma un tanto resu-
mida _a_lgunas clases de aprendizaje (capitulo 1), las caracteristicas de
la actnyxdad eléctrica del sistema nervioso (capitulo 2), y los cambios que
sufre ésta durante los procesos de asociacién (capitult; 39 ;
La. $egux)da Parte (capitulo 4) estd dedicada al estudio de las bases
neur_oﬁ'sxolégxcas de los procesos de evocacién. Mas que una revisién de
la bibliografia, este capitulo es la presentacién de un modelo hipotético
que pretende explicar los fenémenos cerebrales que posiblemente ocurran
cuando es evocada la informacién almacenada en la memoria.
aut El c111arto.c:¢1pitulo fue resultado de una serie de discusiones entre el
ol :Srt izn ue;.opzlcict)ll;%z.s -Marlane]a Garcia Mufioz, a quien quiero agradecer
La redaccié_n fue posible gracias a la colaboracién de Celia Arellano.
Debo especial agradecimiento a los doctores Héctor Brust Carmona
y Albg:rto Guevara Rojas, por sus criticas y ayuda.
Cogsimxsmo, agradezi(':o al Cons_cjo Nacional de Ciencia y Tecnologia
ACYT y a su Divector el Lic. Gerardo Bueno Zirién, la ayuda que
me brindaron para la realizacién de esta obra. ,
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RESUMEN DE LA PRIMERA PARTE

L. Métodos utilizados en el estudio de log procesos responsables
del aprendizaje

El aprendizaje se define como una modificacién conductual relacionada

€on una prictica previa y no producida por fatiga, adaptacién, procesos pato-
légicos o ingestién de sustancias,

.4} _El_condicionamiento clisico implica una sustitucién de estimulos,
en la cual un estimulo que no provoca ninguna respuesta especifica, llega a
hacerlo a través de un procedimiento de asociacién con otro estimulo que
¥ Provoca una respuesta especifica. i

B} En el condicionamiento instrumental, las respuestas que emite el sujeto
implican una modificacién en el ambiente, que tiene como consecuencia
alterar las probabilidades de emisiones subsecuentes,

¢ La habituacién es un proceso de aprendizaje, en el cual la repeticién
monétona de un estimulo provoca la disminucién de una respuesta, , siendo

esta disminucién especifica y dependiente de los parimetres. del estimulo’

2. Actividad eléctrica en el sistemg nerviose central

4. La actividad eléctrica espontdnea del cerebro consiste en oscilaciones
eléctricas que se han catalogado como ritmos, dependiendo de su frecuencia
Y voltaje. Estos ritmos sufren diversas variaciones, dependiendo del lugar de
registro y de la situacién conductual del sujeto, =

B. La actividad eléctrica provocada se

detectables que guardan una relacién muy estrecha con un estimulo y tienen
Una morfologia especifica. ‘

g g p o oA
C. Existen varios sistemas cerebrales que modulan la actividad eléctrica

“spontinea y provocada en el sistema nervioso. Los més importantes son:

(’h L. La formacién reticular del tallo cerebral.
2 2. El niicleo caudado.
’(’ 3. El talamo,

refiere a los cambios eléctricos .
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3. Electrofisiologia del aprendizaje

A. E! fenémeno de habituacién electrofisiolégica implica la desaparicion
o la reduccién de una respuesta eléctrica mediante la repeticion mondtona
del mismo estimulo. La habituacién se manifiesta ‘tanto en las estructuras
corticales como en }as subcorticales, en las vias sensoriales especificas y en la
incspci‘.ifica‘ El proceso se ha podido observar registrando la actividad: espon-
tinea, provocada y unitaria.

B. _Existen. pruebas que indican que la.actividad eléctrica espontinea y

provocada se puede condicionar. Este condicionamiento sigue las mismas leyes.

que el condicionamiento conductual:

1. Es posible condicionar la desincronizacién electroencefalografica.

2. Existe una relacién entre la actividad ‘theta del hipocampo y la
actividad conductual durante e! condicionaiiiento; sin embargo, hay contro-
versias acerca de las caracteristicas de esta relacién.

3. a) El registro de la actividad eléctrica provocada por estimulos inter-
mitentes ha permitido empezar a conocer las estructuras cerebrales
relacionadas con la “codificacién” de la informacion y con sus

. cambios durante el aprendizaje.
b) Existen cambios en la magnitud de los potenciales provocados
. por los estimulos condicionantes durante el aprendizaje.
¢) Fl estudio de los potenciales provocados secundarios durante el
aprendizaje ha demostrado que su amplitud y sus caracteristicas
se relacionan con los procesos de atencion, con los de significacion
de los estimulos y con la actividad motora.

4. Los registros de la actividad unitaria durante el aprendizaje han en-
contrado, en algunos casos, una relacién estrecha entre la conducta y lus
descargas neuronales, aurrque en otros casos esta relacién no se confirma.

5. En estudios realizados en humanos, mediante el registro de potenciales
lentos de gran latencia, se ha encontrado que hay una relacién entre la apa-
ricién y las caracteristicas de estas respuestas eléctricas y procesos complejos,
como los de toma de decisién, atencién, intencién de responder, significancia
del estimulo, expectancia y grado de incertidumbre.

6. El nicleo caudado tiene una composicién neuronal homogénea, gran
proporcién de axones amielinicos y neuronas pequefias; ademas, se conecta
en forma bidireccional con estructuras del sistema eferente visceral, con
estructuras del sistema aferente y con estructuras del sistema limbico. Asi-
mismo, se relaciona con diversos procesos y fases del aprendizaje, con la
modulacién de la actividad sensorial y con la actividad del sistema talamico
y de la formacién reticular mesencefalica.

RE————— £

!
{

METODOS UTILIZADOS EN EL ESTUDIO
DEL APRENDIZAJE

EL PRESENTE CAPITULO ticne como principal finalidad hacer una breve
revision de los procedimicntos utilizados en el estudio conductual de los
d.lfercntcs tipos de aprendizaje, especialmente algunas manipulaciones rela-
cionadas con la habituacién, el condicionamiento clasico y el condiciona-
miento instrumental. Esto permitird fundamentar los conceptos que cn
subsccuentes capitulos se emplearan con frecuencia.

La razén para circunscribir esta revisién a tres tipos de aprendizaje
se basa en la consideracién de que tales tipos son los que més se han

estudiado desde el punto de vista psicofisiolégico. Esto no quiere decir, -

v

de ninguna manera, que a otros tipos de aprendizaje se les considere *
menos importantes, o

Es necesario empezar por hacer una breve reflexién para definir q]
concepto de ‘“‘aprendizaje”. Si conceptuamos la conducta como cualquier
manifestacién observable de la actividad de un organismo, se puede decir
que el aprendizaje implica una modificacién conductual, la que posee |
Cierta permanencia temporal, es decir, se mantiene durante un periodg
mayor que los eventos que la produjeron; por otro lado, estos eventog
generalmente estan asociados con una recurrencia de estimulos y respuestas

Manipuladas, de tal forma que den lugar a la modificacién. Esta modi- -

icacién, para ser Hamada aprendizaje, no debe ser resultado de procesos .
Patolégicos, ni de fatiga ni de ingestion de sustancias de cualquier tipg

Esta definicion es el resultado de observaciones empiricas; por tant
No explica ni hace mencién de ningilin proceso subyacente a estas modi
Caciones conductuales. _ 5

La razén de lo anterior cs que el conocimi¢nto que existe acerca dg
log procesos responsables del aprendizaje es incompleto, y a menudo co %
tradictorio, por lo que resultaria muy arriesgado incluir en la definjci
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una explicacién que probablemente resultaria parcial y cambiaria en
algunos meses o afios.

Nuestro propésito inmediato serd considerar las manipulaciones de
eventos que dan lugar a estas modificaciones conductuales relacionadas
con los procesos del aprendizaje.

A. CONDICIONAMIENTO CLASICO

El estudio experimental del condicionamiento cl’sico se inicia con las
investigaciones de Pavlov. El método disefiado. por ¢ ite cientificg permite
la manipulacién de variables independientes (estimulos) que provocan

una modificacién conductual con caracteristicas muy especiales y que es -

denominada condicionamiénto cldsico. La manipulacién consiste en asociar
un estimulo . que “provbca una respuesta especifica, generalmente de tipo
reflejo, con otro estimulo que no provoca esta respuesta refleja.

Al primer_tipo de_gstimulo. sc..le- denomina. estimulo incondicionado

(EIL y a la_respuesta que provoca se le califica como gespuesta, jncondi-

cionada (RI); esto es lo que constituye un reflejo incondicionado. El es-
timulo que no provoca la RI se gonace gomo estimulo condicionante (EC).

Ta asociacion del EI con el EC implica fa presentacién de Jos dos

estimulos conGierta. proximidad temporal. La modificacién conductual

se manifiesta después de la aplicacién de un nimere variable de asocia-

ciones, cuando el EC empicza a provocar ly respuesta, que antes de las

asociaciones era privanva del EL. A esta respuesta, ahora provocada por
el EC, se le ama respugstg condicionada (RC), y la conexién entre EC

y RC se dice que constituye un copdicionado.

El procedimiento podr4 entenderse con mayor facilidad si se mencio-
na el ejemplo “clasico” de los experimentos de Pavlov, el condicionamiento
secretorio salival: el sonido de un metrénome (que no produce salivacién )
es ¢l ECBI la presentacién de comida, la que incrementa la secre-
cién salival. '

El procedimiento en el condicionamiento secretorio salival consiste
en hacer sonar el metrénomo y segundos después presentarle la comida
al_sujeto. La asociacién “entre sonido y comida se repite varias veces,
después de las cuales basta con aplicar el sonido para que ¢l sujeto incre-
mente su salivacién. En este momento se ha logrado producir un reflejo
condicionado.

Si el orden de presentacién se invierte, es decir, si primero se presenta
la comida y después cl sonido del metrénomo, el condicionamiento no se
produce (Pavlov).

Los estudios de Paviov tienen gran importancia, sobre todo por el
descubrimiento y estudio de numerosas relaciones empiricas que, sin lugar

L e et

o g e

|
A. Condicionamiento clésico

a dudas, forman la base de nuestro actual conocimiento acerca de log'
procesos responsables del aprendizaje. T e

Las principales relaciones empiricas son:

a) El condicionamiento secundario. _

b) La extincién. )
¢) . La recuperacién espontinea.

d) lLa generalizacién.

¢) La discriminacién.

f) El condicionamiento con retardo.
g) El condicionamiento huella.

k) El condicionamiento temporal.

i) La inhibicién condicionada.

Condicionamiento secundario

Cualquier EC que haya adquirido, por medio del procedimicnto da. |
condicionamiénto, la capacidad de provocar una RC puede ser utilizada
en sucesivos procedimientos como si fuera un EL _En estas condiciones,
se dice que ha ocurrido un proceso de condicionamiento secundario.

Extincién

El proceso de extincién tiene lugar cuando se_dej
es decir, cuando se aplica el EC en forma aislada. En esta situacién, se
observa una disminucién en la magnitud de Ja RC De ser conftiny
este procedimiento produce la desaparicién completa de esta m%

;e

_Rempgmeﬁn espontan

i

Durante el proceso de extincién, en un momento dado, sibitaments
Y sin nitguna causa aparente, la RC reaparece en toda su magnitud.
Esta recuperacién espontinea de la RC puede exagerarse si durante h !
extincién se aplica un estimulo completamente nuevo, T

La recuperacién espontinea hace pensar que el proceso de extincidn |
no es sinénimo de olvido, es decir, que “desaparezca™ la conéxi tempo-
ral responsable del condicionamiento, sino m4s bien que sc inhibg dickia
conexién; esto s¢ pone de manifiesto con més claridad cuando s presenty
¢l estimulo nuevo, el que probablemente “desvia” las influencias inhibk
torias, p:
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Generalizacion ..

Una preducida por un EC puede, al principio dcl c.?tablecimicmo
del condicionamiento, ser también provocada por otro esnm‘ulolquc se
presente de manera_sorpresiva, sin que nc'ccsa.namcnt.c los cstlmu.os sean
parecidos o pertenezcan a la misma modalidad scnsgnal. Esto sugiere que
cn la fase inicial del establecimiento de la conexién funcional ha'y un
aumento en la “excitabilidad” en forma indlscnmlgada, de ta} r;mncra
que cualquier estimulo puede alcanzar el “umbral” y producir la res-
Pucif‘: una etapa avanzada del condicionamicn?o, la RC Pyqugji_‘c:lg, por
el E€ puede también ser producida por cualquier otro cstlnlul‘(),_ s‘;eemg;i

-1 que_este ultimo se asocie con el mismo EL A este proccsc:l A
una misma reéspuesta’ anté” dos’ o mas. estimulos_diferentes, se. denom
generalizacion,

Discriminacion

En este caso, el animal es capaz de responder en forma diferente a
dos EC parggidos entre sL La discriminacién de estimulos se lleva a cabo

al asociar uno de ellos con un WEI, y_no_asociando £l mismo EI con el

EC semejante: ™~

Condicionamiento con retardo

En este caso, el tiempo que media entre la presentacién del EC y el
EI puede ser de \}ggjég segundos ¢ incluso variar dentro de un margen

determinado, de tal manera que después de varias asociaciones se logra

que la.RC aparezca con un retardo~siiflar al de la aplicacién del EI.
Aqui el EC y el EF se sobreponen.

Condiciona_np_lgpt_g__huclla

En este condicionamiento, se aplica el EC en forma mais o menos
breve y después de cierto tiempo se aplica el EI.

Condicionamiento temporal
_—h—_—.... — . —— S

En este condicionamiento, el EI se presenta a intervalos regulares,
de tal forma que después de varias aplicaciones del mismo se produclc
la respuesta con un intervalo semejante, sin necesidad de aplicar el EL
En este caso, ¢l tiempo actia como EC.

P —

B. Conadicionamiento instrumental

. =

Inhibicion condicionada

Kl proceso consiste en condi¢ionar. una respuesta, utilizando cualquier !
EC_asociado con un EI Este EC se presenta en diferente ocasién, combt=—
nado con un estimulo neutral, el cual generalmente Ppertenece a distinta -
‘modalidad scnsorial, La combinacion EC —estimulo neutral nunca se.
ﬁggci_u__con.el EI; de esta manera, se logra que el EC aislagl‘g_:ggﬁ—ﬁxm
la RC, pero que en combinacién con el estimulo neutral no la provoque.

N

B. CONDICIONAMIENTO INSTRUMENTAL

Este tipo de condicionamiento se relaciona con una modificacién y
recordenamicnto en la jerarquia de respuestas que forman parte del reper-
torio conductual de un sujeto. Esta modificacién se lleva a cabo mediante
contingencias de cventos que aumentan las probabilidades de emitir res-
puestas. Estos eventos se denominan reforzadores,

La diferencia fundamental entre el condicionamiento cldsico y el
instrumental radica en que, en este Gltimo, el sujeto debe manipular
en forma activa el medio que lo rodea a través de la emisién de respues- £
tas, con el fin de recibir reforzadores, situacién que no es observada en el iy,
condicionamiento clésico. Ademis, en el condicionamiento instrumental, . /
los reforzadores que recibe cl sujeto son siempre dependientes y conse- -
cucnles a su emisién de respuestas. En cambio, en el condicionamiento -
clasico, la aplicacién de un estimulo incondicionado (reforzamiento) no
¢s dependiente de la respuesta del sujeto, sino m4s bien del EC.

Uno de los procedimientos que mas se utilizan en el estudio del condi-
cionamiento instrumental consiste en introducir a un animal en una caja,
en la que hay una palanca al alcance del mismo, y la que al ser accionada
activa un mecanismo que proporciona al animal un poco de comida, agua,
tteétera (reforzamiento). - ;

Al ser introducido el animal en la caja, y durante su conducta “explo-
loria”, puede (por azar) accionar la palanca y, por tanto, recibir el.- -
alimento, De esta manera, aumenta la probabilidad de que el sujeto
Vuelva o eniitir 1a respucsta de accionar la palanca.

Que el animal emita la ‘primera respucsta espontancamente Y por
azar indica que esta respuesta, antes de ser reforzada, ya forma parte
‘}“l Tepertorio conductual del sujeto, aunque seguramente ocupaba los
ltimos lugares en la jerarquia de respuestas. Reforzarla tiene como con-
SeCuencia modificar la jerarquia, de tal manera que esta respuesta llega
4 ocupar log primeros Ingares; esto se manifiesta, en este caso particular,
M un aumento de la frecuencia de emisién.

s,
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Obviamente, ¢l procedimiento ilustrado se relaciona con la ;nodnfxf;-
cién de conducta simple. Esto no quiere decir %ui: el proces; cct:a:o:‘ ;;
i i a en relacibn con condu
ionamiento instrumental no ocurr ]
;mplcjas. De hecho, cualquier conducta que sea modificada, ad tr::réls
de sus consecuencias (reforzamientos), esta asociada a un proceso de
ici iento instrumental. 33 i ]
dm(]’;lca Zl(:uerdo con Skinner (1966), el condicionamiento mstrumc?tal esfé
relacionado con un proceso de reforzamiento de respuesta, a dxff:rcnc:t:
del condicionamiento cl4sico, en donde el fcforzamwnto es conimg_cn
con un estimulo. A pesar de esta diferencia, muchas geé las re amor::;
iri ici iento clisico también se presen
empiricas observadas en el condicionami clas
en l3:1 condicionamiento instrumental. Estas similitudes se observan en los
procedimientos de: ~

Extinci6én

La extincién de la respuesta condicionada instrumental se m;smfw:;a
cuando se deja de reforzar una respuesta emitida (opcra.nfe), El erv c:
dose un decremento en la respuesta hasta su total d?sal.aanclén. El ndm :
ro de operantes cmitidas durante el proceso de extincién constituye un
medida de la fuerza del reforzamiento (Skinner, 1966).

Recuperaciéon espontinea

Una respuesta previamente extinguida vuelve a aparecer sibitamente
después de cierto tiempo, sin necesidad de aplicar un reforzador.

Discriminacién

Si el reforzamiento de una rcspucsta.cmitida so‘lamcntc scdpr;:)du;:
en presencia de un estimulo especifico aplicado al sujeto, se pucﬁe X grsc
que subsecuentes emisiones sélo se produzcan cuando este c:d:)n o
aplique. En esta situacién, el fzs(tiimulotse :::;tf;t; i:;i ﬁ?::gl; s

la respuesta asociada a este e < i At
:;!:r;sz)éizrimingda. La apﬁcaciép. de un estimulo d:fcrt]:;\te_ ;tlc df:s:,
minado puede no producir la emisién de .la_ rcsl.)(;xcs&a. trilmulos
se dice que ha ocurrido un proceso de discriminacion de es 2

Generalizacién

.
. .. 10
Si un sujeto emite una operante drscr:mx}nada. frente 2 un c?tlr::rt:l 4
discriminado y la aplicacién de un nuevo estimulo da ocasién al.a 4
sitn de la misma respuesta, se habla de un proceso de generaliza

PRGN

B. Condicionamiento instrumental

Condiclonamiento secundario

Este proceso se refiere al aumento en Ia probabilidad de emitir uny'
respuesta operante, utilizando para ello un reforzador secundario,
reforzador secundario se obtiene mediante el aparco de un estimulo ney
tral con otro estimulo que sea reforzante por su ‘propia naturaleza (refi
zador primario, como la comida), hasta que el estimulo neutral adqui
las caracteristicas del reforzador primario. A

De la misma manera que en el condicionamiento clésico, en el ins
mental pueden lograrse respuestas de inhibicién condicionada,
namiento con retardo, condicionamiento huella, etc, T e

Sin embargo, ademis de todo lo anterior, es posible realizar mani
laciones que aparentemente son privativas del condicionamiento inst
mental, por cjemplo, la situacién de reforzamiento intermitente, En &
caso, el reforzamiento no se relaciona directamente con cada respues
sino con el tiempo o con el nimero de respuestas,

El cfecto conductual producido por la aplicacién de reforzamien
intermitentes ha dado lugar a una clasificacién de esquemas de refor
miento (Ferster y Skinner, 1957). Estos se dividen en dos grandes ramag;
a) esquemas de intervalo, y b) esquemas de razén.

En el primer caso, el reforzador se aplica cada determinado tiempao
a partir de la primera respuesta emitida por el sujeto. El intervalo puede
ser fijo o variable, pero dentro de un promedio. En el segundo caso,
reforzador se aplica después de un némero de respuestas, ¢l cual tambiég
Puede ser fijo o variable y sujeto a un- promedio. N

Este tipo de reforzamiento intermitente puede dar lugar a un nimerg;:
Muy grande de combinaciones con los esquemas de reforzamiento bsi
clasificAndose como: esquemas alternativos, conjuntivos, miiltiples, intere %
Polados, concurrentes, etc. (Ferster y Skinner, 1957). La utilizacién de
un tipo particular de esquema tiene como efecto una alteracién especifica
en algéin pardmetro de la RC (Ferster y Skinner, 1957).

, S interesante mencionar que posiblemente la técnica de condicion
Miento clisico temporal sea similar a la aplicacién de un esquema dg
Intervalo en el condicionamiento instrumental; sin embargo, en el casg.
del condicionamiento clasico, lo que se manipula es ¢l EI, y no Ia |
Puesta del sujeto; lo inverso sucede en ¢l segundo caso.

Un hecho que parece privativo

o

! del condicionamiento instrumental o,
2 posibilidad de modificar en forma regulable la intensidad de la ‘regs

Puesta al ser reforzada de manera diferencial; es decir, se refuerza solas
Mente un aspecto de la respuesta (por ejemplo, la fuerza con que s
aCciong Ia palanca) de tal modo que el sujeto sélo obtiene un reforzadeg,
“Mando esta caracterfstica de la respuesta es emitida,
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Por tltimo, en el condicionamlc?to instrumental se rccon:)_:'::ti:‘tllod:: zﬁ

de reforzamiento: positivo y negativo. El reict);z;l;snlgrrl:gag(i)ﬁdades "
fiadi i 6n, aume

e qlll;, ar‘:tzfl(()lrl:ainaiclrll?c? :1;;:;?0 es I suspensién de un EI el cua!,
b l-'ld de una situacién, aumenta las probablhda,dc? de apari-
a! e (e)s uesta especifica. En esta situacién, es el sujeto experi-
s :en?uevc el EI, emitiendo respuestas operantes, de t.al manera
e refuerza es precisamente esta emisién, que le permite escapar
L e castigo. A este tipo de aprendizaje se le denomina .cqndz-
O'vac'mrt UZe e:cape' (cuando el EI alcanza a ser aplicado)’ o com.i:czo.rfa-
C“{::tf:!;: ;revencién (cuando de algiin modo el sujeto prevé la aplicacién,
mi
y el EI no es aplicado).

.

C. HABITUACION

La primera ocasién en que es presentado un estimulo fmdlf;“;::rcn aa-
j f rovoca en éste una serie de respuestas, las que fuero ’
e pl “reflejo de orientacién”. Este tipo de reflejo tiene com
d:siml:)io :ﬂPgr?l;oncntej conductual la tendencia del sujcto1 a dirigir sus
e oo e de e poe 3 S0
Si se aplica el estimulo repetit I .
io de orientacién disminuira y liega pa
E:;mfgiz;lzhorc;tjgejar de responder ante un estimulo que se repite en
g monéto‘la:ssc g cc()ilirfli(:::cliac’z:mc:acfrfitctual, relacionada con un
ituacién como mo : n
prozgo h;;) lt;l:gngizaje, se diferencia de cualquier o%o gr:;:lesl(; ?;x;r_:;l:;
de disminucién de una respuesta gcon.l? en la adaptaci ::csta e
o g, on b el estmulacién uClsada.para. provo-
i los parametros de ada | ¢
Zafl?engrn:;rgclado,%: adaptacién como fenémeno ctuc nan‘ﬁ:nc:nu:la cz:sls;
minucisn de respuesta se lleva a cabo en un .reccp Z:r’, g e
extremo de que esté aislado del sistema nervioso; en ¢ e
de habituacién parece implicar y depender de una org i
mis o menos compleja. El estimulo mas adecuado lqu;:1 I}));mac;én, i
cién es un estimulo continuo, lc’) culal::; ::)x:cicxllct;;xslo aqu : < s T
{Zﬁfg 3;,1 1;:5 hr‘z;?:st: cn:ncjgzgn?lsevamentc a ésta, a diferencia de ‘1;
hab;uicién, en donde si lo puede hacer..Puedc clc:cxr;‘le,f ue:(t:;):nc::r,ﬁcqn .
la habituacién resulta de un proceso relacionado condrcad(m Y s
del sistema nervioso que implica y producn’:, una Illlodl 1c0n L e
de la actividad conductual. Este f‘fcnémcno , vincu anzma e
cién en el funcionamiento del sistema nervioso, st P

R

&
Resumen - ;

Es posible habituar un sinnéimero de respuestas, las cuales analizarge
mos con detalle en los préximos capitulos. Basta recordar aqui que. 'y
procedimiento de habituacién en todos los casos consiste en la aplicacifg
repetitiva de un estimulo sin asociar un reforzamiento Y, Por supuestq,
en la medicién de una respuesta relacionada con la estimulacién.

' Lt
RESUMEN

1. El aprendizaje se define como una modificacién conductual relacio-
nada con una prictica y no producida por fatiga

, adaptacién, procesos
patoldgicos o ingestién de sustancias. '

2. El condicionamiento clasico implica una sustitucién de estimulos, en
la cual un estimulo que no provoca ninguna respuesta especifica llega a
hacerlo a través de un procedimiento de asociacién con otro estimulo qtg. :

si provoca una respuesta especifica.
3. En el condicionamiento instrumental, las respuestas que emite el sujet.
implican una modificacién en el medio, que tiene como consecuencia alte.rg{ 5
o e S L

las probabilidades de emisiones subsecuentes. T

4. La habituacién es un proceso de aprendizaje, en el cual la repeticién
monétona de un estimulo provoca la disminucién de una respuesta, siendq .
ésta especifica y dependiente de los pardmetros del estimulo repetido.’




ACTIVIDAD ELECTRICA EN EL SISTEMA
NERVIOSO CENTRAL o

LA FINALDAD de este capitulo es analizar la actividad cléctrica del¥t
cerebro y los sistemas reguladores de esa actividad. x4

A. ACTIVIDAD ELECTRICA ESPONTANEA

En 1875, Caton, en un articulo titulado “Las corrientes eléctricas del
cerebro”, describi6 los registros de la actividad eléctrica de ese Grgano,
en forma de fluctuaciones oscilantes de potenciales con una magnitugy %"
del orden de microvoltios (uv). Este descubrimiento fue confirmado 3
después por Neminsky, quien encontr§ que, en perros, las oscilacianes (5
%on més o menos ritmicas y tienen dos tipos de frecuencia, .

En 1929, Hans Berger publicé los registros obtenidos en humanos, ¢y,
donde observé una actividad eléctrica similar a la estudiada por Neming
ky en los perros, y estableci6 que unas oscilaciones ocurren 2 frecuenciag '
de 8-13 ciclos por segundo (cps) —“ritme alfa”— y otras a mayor frep &t
cuencia —*“ritmo beta”, Al conjunto de estas oscilaciones esponténess
T(CEgiégadas extracranealmente, Berger las denomind electroencefalogr
\LEG) - : T

A partir de las investigaciones de Berger, el estudio del BEG se des- ¥
arrollé, apoyado en los logros de la tecnologia electrénica (figura 2.1)

i, en la actualidad se han podido identificar diferentes ritmos EEG

ademfs del alfa y beta (figura 2.2). Schwab (1951) menciona los s
Bulentes: , .

3
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i Amplifi-
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5 5 )
registrar EEG. Las diferencias d.e_po!enc!nl_ entre el
eleert‘rl'fd.o&llu:t:‘i‘ ‘lh ; ‘:: ri%erenel; R_ Tueatn; j;l:ln: .L?lrlled:iga cl;zgld:cciii ::el
} espierto y re .
‘I,I"om?el:t?: :lll ms::get?e:gla:om uptividad més lenta y de mayor voltaje.
(Tomado de Towe y* Ruch, 1961.)

Ritmo Frecuencia
. Delta 05a 3.5 cps
7 4
Theta 4 7
+ Alfa 8 13
Intermedio rapido 14 17
"\ Beta 18 30

Muy répido (gama) superior a 30 cps
La distribucién de estos ritmos en las diferentes 4recas cercbfalex? no
es igual; asi, las porciones posteriores presentan con més frecuencia ritmo
Alfa
Delta

Beta
Theta

Unidades arbitrarias de voltaje

Gama

1 | 1 [ |
0 10 20 30 o - s
Frecuencia, cps

FIG. 2.2 El espectro de frecuencias de la actividad EEG. (Tomado de Morgan
y Stellar, 1950.)

A. Actividad eléctrica espontinea

alfa, el cual tiende
1958) (figura 2.1).

Por otro lado, la actividad electroe
dindmica, y resulta de una multitud de factores; por ejemplo, & m
Berger (1929) observé que en un sujeto humano normal con’ los
cerrados y en estado de T€poso, aparecia una actividad alfa re ar;
cambio, cuando se le aplicaba un estimulo o simplemente cuando e} {
abria los ojos, 14 actividad se convertia en beta.

Rheinberger y Jasper (1937) hicieron una observacién simil;z

[}
gatos: si el animal se encontraba relajado y aparentemente dor

registraba una actividad EEG lenta, regular y de un voltaje que o8 i
entre 100 a 200uv. Si se estimulaba al sujeto, aparecia un ritmo rép
(20 a 50 cps) irregular, con un voltaje de 30 a 50 up. Este. cambiq
denominado por los mismos autores “patrén de activacién”. :
Este patrén de activacién se presenta también durante el estadq.
alerta, durante la atencién y cuando el sujeto se prepara a hacer un 2
miento (Rheinberger y Jasper, 1937), por lo que también se le coqige
como reaccién de alerta, desincronizacién electroencefalografica o bloat
del ritmo alfa.

La desincronizacién el

a disminuir en las porciones anteriores (Milnag

ncefalogrifica no es esthtica,

ectroencefalogrifica se manifiesta en forma z
significativa en el 4rea cortical relacionada con la modalidad del est{my
aunque si éste es muy intenso, se observa una generalizacién a otras 4
La duracién de 1a desincronizacién es mayor que la del estimulo que
Produce, y se relaciona en forma proporcional con la intensidad del g
mo (Rheinberger y Jasper, 1937). B
Otro de los factores que se relacionan con el EEG es la edad ‘de
sujeto, la cual se puede considerar como un indice de la mady;
del sistema nervioso central (Milnarich, 1958). TR
El EEG de un recién nacido se compone de ondas muy lentas (
€ps) irregulares, de voltaje moderado, con ondas ripidas superpuestg
los tres meses pueden registrarse ritmos de 4-5 €ps, y cuando el .

tiene un afio de edad se empicza a observar una actividad de 5-8

Conforme el sujeto madura, la actividad EEG se vuelve mis ripidg

€ menor voltaje, de tal manera que después de los 15 afios, el tra
EEG ests formado primordialmente por ondas de 8-13 cps, en las
ciones mencionadas previamente. ’

Durante el suefio (figura 2.3),

del suefio ( Milnarich, 1958), la actividad EEG es lenta y de alto voltg
Sobre todo en las porciones anteriores del cranco. Intercalados con e
actividad, aparecen trenes de ritmo alfa. Conforme el suefio es méis p
undo, se empiezan a registrar ondas de mayor voltaje y al mismo
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husos de 14 cps. Durante la siguiente fase de sueiio, el registro estd
formado por ondas lentas (4-7 cps); sin embargo, en la siguiente fase,
la actividad se vuelve de mayor frecuencia y menor voltaje, a pesar de
que el sujeto siga dormido. Esta actividad desincronizada durante el sue-
fio se ha relacionado con los ensuefios y se le llama “suefio paradéjico”.

Otro de los factores que alteran el EEG es la actividad cognoscitiva.
Kennedy y sus colaboradores (1966) informan que durante el pensamiento
se registra un ritmo de 10 cps, denominado kappa.

Excitado I

.

Relajado

A st

Sofioliento

Dormido

MWMWW‘“’\-\,,/‘\"V/\/M’\VMI

Suefio lento

"7 seG. e

FIG. 2.3 Registros EEG durante la excitacion conductual, relajacién y varios
niveles de suefio. (Tomado de Jasper, 1941.)

La actividad eléctrica espontinea de algunas estructuras subcorticales
presenta caracteristicas diferentes de la actividad EEG registrada con
electrodos extracraneales. Pagano y Gault (1964) informan que los regis-
tros obtenidos con electrodos implantados en la amigdala estdn formados
por oscilaciones de frecuencias altas (més de 30 cps) que parecen corre-
lacionarse con el estado de alerta conductual.

Por otro lado, Green y Arduini (1954) encuentran actividad theta
en el hipocampo, casi siempre relacionada con desincronizacién cortical.
Esta actividad del hipocampo se manifiesta mediante la aplicacién de
un estimulo sensorial al sujeto. De la misma manera, registran desincroni-

LS S,

e
“_- .‘” '."o',

w

zacién hipocimpica que precede a una actividad lenta y con espigas cq, '
la corteza. 48
i

B. Actividad eléctrica provocada

[
W
De acuerdo con Chang (1965), un potencial provocado es cpﬂguig)]'é
cambio eléctrico detectable en cualquier parte del cerebro, resultante %i £
la_estimulacién de un érgano sensorial, un nervio sensorial, un pﬁn%

en la via sensorial o cualquier estructura relacionada con el sisteriia
sensorial. T

El potencial provocado difiere de la actividad espontinea en que ‘

B. ACTIVIDAD ELECTRICA PROVOCADA /

a) Tit'tne una relacién temporal, definida con el comienzo de

esgmulacxon; en otros términos, tiene un periodo de latencia.

b) 'I"u:nc una morfologia predecible, que se puede reproducir en

) circunstancias similares. %?

¢) Es registrable Gnicamente en una 4rea circ i i -

nervioso central. T mk'

Ha;camos una breve revisibn de las caracteristicas de los potcncial.;‘*“’
provocados en algunas estructuras d ia vi iti -

el gun ¢ la via visual, de la auditiva y d

En gt.:ncral, los: potenciales provocados en la corteza cerebral

;st_lmul_acx@_gggs_oiil constan de dos componentes: uno de p latenci o‘\

rimario, que traduce los cambios eléctricos presinapti indpteoe
io, - Tos cambios eléctricos pticos § possindptica
:illc;}}s g:strsctu;as corticales y que se relaciona con la via sznsona] es; -r

lica; y otro, ~de mayor latencia, secundario i:Iue puédcm;c—i—s_t—l:arse QH
Yarias dreas corticales (Galambos y colaboradores, 1955; Galambos, 1958;
e ambos "y Sheatz, 1962) y que no depende de la via sensorial mpé
dd‘Ca_- Este componente secundario resulta posi te_de la actividad
sistema sensorial inespecifico, relaci i i “

(Bratier 19000, mespecifico, relacionado con la formaci <

Potenciales provocados en la via visual -/

marliz,c a;::crdod.cqn Chgn}g y Ifiaada (1950), la respuesta cortical pris.
d.m%o]:_ vc;::a a_por_estimulacién eléctrica_del nervio éptico, tiene s@
P\%a\ltL&' L2 primera es una pequefia’ onda difésica o trifasica con muy
céﬁhﬁa encia, _q_ui%gblemer{tc sea un artefacto de registro relaciona
st _conduccién _electroténica del estimulo eléctrico. Las i
i a, tercera y cuarta son positivas en la superfici
o Spigas, con l_a;cqga.s de 1.6-1.7 mse
._!pcgti;_ son resistentes a la accién de
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y de la presién mecanica aplicada localmente sobre'la corteza. Se postula
(Chang y Kaada, 1950) que dichas ondas positivas resultan de la activi-
dad en el sistema geniculo-cortical. La quinta deflexién es la mas grande
y su magnitud varia en relacién directa con la intensidad del estimulo.
Esta tGltima deflexién es muy labil; por un tiempo corto; la anoxia la
deprime, lo mismo que la aplicacién superficial de novocaina y de presién
mecanica. Esto permite suponer que su origen es intracortical. La sexta
deflexién es negativa, de larga -duracién y posiblemente resulta de la
actividad de las dendritas apicales; asimismo, se registra un potencial
tardio, secundario, con una latencia de 70-80 mseg que puede ser obser-
vado en otras areas corticales, ademés de la visual Brazier, 1960). Este
potencial se¢ ha relacionado con la actividad del sistema sensorial in-
especifico. .

El registro de potenciales provocados en el cuerpo geniculado lateral
mediante estimulacién del nervio éptico esta formado por dos componentes
principales (Bishop y O’Leary, 1942): el primero comprende los poten-
ciales de accién que se propagan a lo largo del tracto 6ptico y activan
las neuronas del cuerpo geniculado lateral, originando el segundo compo-
nente, que es un potencial postsinaptico. Estos componentes presindptico
y postsinapticos, registrados con respecto a un electrodo indiferente, se
manifiestan como deflexiones positivas en la porcién anterior del cuerpo
geniculado lateral, y como negativas en la porcién posterior del mismo.
La morfologia del potencial presinéptico se modifica en relacién con la
posicién del electrodo; asi, cuando éste penetra en la capa celular del
cuerpo geniculado lateral, se vuelve difésico, y trifisico cuando el electrodo
pasa por el tracto 6ptico.

Potenciales provocados en la via auditiva

En la corteza auditiva con un electrodo superficial, se registra un
potencial con una latencia de aproximadamente 8 mseg, provocado por
un sonido intenso (Brazier, 1960). La latencia del potencial guarda una
relacién inversa con la intensidad del estimulo. Este potencial presenta
una primera fase positiva que representa la suma algebraica de los
impulsos que vienen a la corteza cerebral desde el cuerpo geniculado
medial (Brazier, 1960). La segunda fase es negativa y refleja la depo-
larizacién de las neuronas corticales.

Cuando pudieron efectuarse registros en “animales crénicos” (es decir,
no anestesiados y conductualmente activos) se observd, ademéas de los dos
componentes anteriormente descritos, un potencial tardio secundario, que
no depende de la integridad de las vias auditivas especificas, sino de la
actividad del llamado sistema inespecifico o polisensorial.

C. Sistemas reguladores de la actividad eléctrica

La investigacién de los potenciales re
nes de la via auditiva (por ejemplo,
mucho interés, debido a que los primer
en animales muertos y sélo traducen 1
(transductores) auditivos. Esto es lo
microfdnico (

gistrados en las primeras porcig-
en la ventana redonda) despe j;vﬂ..
0s componentes pueden registrarse

as caracteristicas de los rcoeptore%;

que se conoce como componente
M). Las ondas que siguen a este microfénico coclear s,
conocen como deflexiones N1 y N2 y representan los cambios eléctricos
en el nervio auditivo y en la primera neurona de la via sensorial.

< Potenciales provocados en la corteza somatica

UFtaI y Cook (1964) registraron un potencial en la corteza ccmbraﬁ

somitica, provocado por la estimulacién del nervio mediano en humanos,
Este potencial consta de tres ondas; las primeras dos son positivas y d
corta latencia, con una duracién de 6.4-9.6 mseg para la primera
de .lf5.0-19.2 mseg para la segunda. La tercera onda es trifasica, negati
positiva-negativa, con una latencia para el primer pico negativo '

88-135 mseg, para el positivo de 135 a 200 mse ara el
negativo de 209 a 385 mseg. g y para €l segundo pic

C. SISTEMAS REGULADORES DE LA ACTIVIDAD
ELECTRICA ESPONTANEA Y PROVOCADA

. En 1935, Bremer descubrié que la seccién del tallo cerebral a n
Intercolicular en gatos provoca que el animal manifieste los signos cond
tu.’flcs y electroencefalograficos caracteristicos del suefio. La aplicacién de'
estimulos sensoriales no logra despertar al animal, y su actividad electros
encefalogrifica permanece lenta, sincrénica y de alto voltaje. A esta pre
Parz}cién, Bremer la llamé “cerveu isolé”. En cambio, si el corte se hl,;
a nivel del primer segmento cervical (“encephale isolé”), el animal ne
Presenta signos de suefio, sino que mantiene un estado de alerta conductyy

Y su actividad electroencefalografica es ripida y de bajo voltaje (f

ra 2.4),

En 1949, Moruzzi y Magoun, al estimular la formacién reticular o
cncl;?;] y dcl. tegmcmo. mescr.lcefélico, Pbservaron que la actividad elec
S ogréfu.:a se desincroniza, obteniéndose un ritmo répido y de bai
Oltaje, semejante al patrén de activacién de Rheinberger y Jasper (19
: 80 frecuencia de estimulacién optima para obtener este efecto
. coat 300 cps vy, aparentemente, 'la activacién se generalizaba a
ek ri¢za, aunque era mas pronunciada en el hemisferio ipsilateral.
Imulacién se aplica con frecuencias bajas, se produce el cuadro of

bul
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j1za
2 " FRONT. MV\A/‘M‘/{L‘ M/LM (\/(L\
< > DER. 3
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ulbo RA
. Sistema reticular ascendente Protu:u‘a:cia\ X \ ‘NZ%TO if
del tallo cerebral
_ MOTORA Mﬂ{lﬂf V\{‘J HM M
f DER. :

B ! Estimulo T T

Corteza cerebral

1 SEG.

Despierto: lesion de aferentes al mesencéfalo l

et

| ; FIG. 2.5 Actividad de las cortezas motora y frontal de un gato lnesulildg‘ ;

ST o T : con nembutal, al estimular su tilamo con una frecuencia de 2.4 cps. (Toml%>
A’ ¥ ¥ : de Jasper, 1949.) i
——— A -, e v 1 $ %

A SV s e A AL AN NN A et AP I B AP, e | s y R
o i g i Por otro lado, los estudios de Dempsey y Morison (1942), en los qup&’
Dosedio: eslin Gel moienic risssncatilics ’ 100V se descubrié que la estimulacién de los niicleos talimicos mediales producg.-gi
S 4 ' una actividad electroencefalografica lenta y de alto voltaje, semejante a =
f’WWHMW' L obsérvada en la prcparacién “cerveu-isolé” de Brcmer, shgicrcn que
v s N ol = i i . ; porcién talidmica del sistema polisensorial produce un decremento
NWMW,,WW R A i la reactividad cortical. En estas estructuras también se observa que la
1 SEG. frecuencia de estimulacién es muy importante, ya que a bajas frecuenciag
Se¢ produce sincronizacién y a altas frecuencias se presenta desincronizas
FIG. 2.4 Arriba: corte sagital de un cerebro de gato. Se muestran las re- | ciéxr: Los efect r ducidZs r la estimulacién tal;émica son exclusivos
giones asociadas con la reaccion de alerta, Abajo: conducta tipica y EEG de | , ¢lectos p s po o % Uiy & |
gatos con una lesion mesencefilica que separa el tegmento (A y A"),'y con una de algunas 4reas; asi, Jasper (1949) describié que la actividad sincro-
lesién en el tegmento (B yRB’)}; l%lggla;o B esta continuamente dormido o coma- ! nizada de la corteza cerebral no era alterada por la estimulacién de 1 %
o s i B ron il ot ; & niicleos talimicos relacionados con los sistemas sensoriales especificos. En  *
: S : : - Cambio, era alterada por estimulacién en la regién intralaminar tal
es decir, sincronizacién electroencefalografica (Favale y colaboradores, ta R0 ool Becnonthak toaiores &b 36 cps producian désintractng
195%3' descubrimiento de Moruzzi y Magoun, ‘de un sistema que al ser 1 Clectrocnccfalogréfica, y con frecuencias bajas sincronizacién (figura 25)
escubri s e : &% -
estimulado con alta frecuencia provocaba una alteracién en el EEG ‘ . fUna de las objccmm.:s importantes a .cs;)s resultados se 0‘,186 m: I;OQ*
semejante a la observada durante la vigilia, aunado al hecho de que a' alta de 'dil_tOS anatér.mcos precisos que indiquen una proyecci n de
esta activacién cursara por un sistema independiente al de las vias senso- nucleos talimicos del sistema polisensorial a la corteza cerebral; sin
. € . 39 s .
riales especificas, los llevé a denominarlo ‘sistema reticular activador argo, estas FERENIONCS QUC parecen Ly difusas”, se .:«.Tc]lvnertcn al estim __
ascendente”, cuyo funcionamiento parece incrementar la reactividad corti- ar eléctricamente dichos nticleos, obtemcn_dose potenciales provocados en
1 (M z;i yyMagoun 1949) €asi todas las reas corticales. Estos potenciales, que son negativos cuan
ca oru ’ . \
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el electrodo de registro estd colocado en la superficie, siguen la frecuencia
de estimulacién y aparecen con una latencia de 20-35 mseg. Son maés
evidentes en la corteza homolateral y mas facilmente provocados por fre-
cuencias bajas de estimulacién de entre 5 a 15 cps (Dempsey y Morison,
1942; Morison y Dempsey, 1942; Jasper, 1949). :

Entonces, puede decirse que, aparentemente, hay un sistema que tiende
a aumentar la actividad (facilitacién) de las neuronas del sistema nervioso
central, que es el sistema activador ascendente formado principalmente
por la formacién reticular mesencefdlica, que parece tener una accién
ténica sostenida (Sharpless y Jasper, 1956) producida posiblemente por
una serie de estimulos iterativos constantes, como la concentracién san-
guinea de O, o de CO, de glucosa y de algunas hormonas y otro sistera
(taldmico difuso) que parece actuar de manera fésica (Sharpless y Jasper,
1956, siendo sus efectos més restringidos que los de la formacién reticular,
y que tiende a disminuir (inhibir) la actividad de las neuronas del sistema
nervioso central.

Este tipo de influencias facilitatorias o inhibidoras también se han
estudiado en relacién con la actiyidad eléctrica provocada; por ejemplo,
la estimulacién eléctrica de la formacién reticular inhibe el componente

. secundario del potencial, provocado en la corteza por la .estimulacién
taldmica (Jasper, 1949). Esta inhibicién ha sido demostrada en la onda
secundaria del potencial provocado en el nicleo gracilis, en el cuerpo
geniculado lateral (Herndndez-Peén y colaboradores, 1956a) y en las
vias auditiva y esplacnica visceral (Hernandez-Peén, 1953).

El efecto inverso se observa consecutivamente a la lesién de la formag
cién reticular mesencefalica. La onda secundaria del potencial provocado
en el nicleo sensorial del trigémino aumenta, permaneciendo inalterada
la onda presinptica (Hernandez-Peén, 1955; Hernandez-Peén y colabo-
radores, 1956a). De la misma manera, la lesién de la formacién reticular
rostropontina induce un gran aumento en los potenciales provocados en
la corteza cerebral por la estimulacién eléctrica de los niicleos taldmicos
(Demetrescu y colaboradores, 1965). !

Recientemente se han descrito datos que indican que otras estructuras
cerebrales también participan en la modulacién de la reactividad cortical
y sensorial. Clemente y sus colaboradores (1959) descubrieron. que la
estimulacién eléctrica de la corteza cerebelosa inhibe los potenciales provo-
cados registrados en la médula espinal a nivel C2 y C3 por estimulacién
eléctrica de los nervios safeno, ciatico y esplacnico.

Demetrescu y’sus colaboradores, 1965, y Demetrescu, 1967, informaron
que la lesion del picleo caudado induce un aumento en los potenciales
provocadds en la corteza cerebral por la estimulacién eléctrica del talamo,
lo que sugiere que el nicleo caudado (NC) tiene una accién inhibidora.
La lesi6n conjunta del NC y de la formacién reticular (FR) rostropontina
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FIG. 2.6 La estimulacién del niicleo caudado (70 vo 0.01 mse
cién y 5 seg. de intervalo) provoca la aparicién de nmu:l; la eorteu.‘. l‘.l‘&.:
estimulacién del niicleo caudado izquierdo; Sept.: septum; Vent.: Ant. niécles
ventral anterior del tilamo; G.P.: Globus pallidus; Fr. Cx circunvolucién sig~
moidea anterior. (Tomado de Buchwald y colaboradores, 1961.)

hace que la magnitud del potencial sea mayor. Los potenciales pmvocadnl
n Ia corteza cercheal medianite la estimulacién visial, anditiva. o somética |
sufren un decremento por est aulacién previa del NC; en cambio, la
estimulacién previa de los niicleos taldmicos de la linea media incrementan
la magnitud de los mismos potenciales provocados (Demetrescu y Deme~
trescu, 1962). Esto sugiere que ¢l NC forma parte de un sistema que e
opone al sistema facilitador taldmico reticular (Demetrescu y colabora~
dores, 1965).

Krauthamer y Albe-Fessard (1963) encontraron que la estimulacién
eléctrica de la porcién dorsolateral de la cabeza del NC inhibe los compo-
nentes secundarios de los potenciales provocados por estimulacién :
Visual o somitica. Este efecto inhibidor tienc un méximo de 30 a 50 mseg,
después de la estimulacién y persiste durante 130 a 150 mseg. No s
Observa el mismo efecto por la estimulacién del putamen, del claustro
© de la porcién medial de la cabeza del NC. La estimulacién efectiva del
NC no altera los componentes primarios de dichos potenciales. El efecto
:h_xbxtorio sobre la magnitud de los potenciales provocados por la estimu-

Cibn cléctrica del NC es bloqueado al inyectar pequefias cantidades de
tricnina intravenosa (Krauthamer, 1963). B
A El hecho de que la inhibicién por la estimulacién del NC sélo afe

Componentes secundarios de los potenciales provocados por esti
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. = Inhibitor 10
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FIG. 2.7 “Ci'rcuito del caudado” mostrando las inﬂuenciag facilitadoras e
inltibig:)ras entre sus componentes. Cd.: nicleo caudado; V.A.: niicleo ventral ::
terior; C.M.: nucleo centro mediano; K F. formacién reticular, (Tomado de Buch-
wald y colaboradores, 1961.)

cién sensorial, sugiere que su accién se enfoca sobre el sistema .scnsorial
inespecifico; adema4s, como esta accién se bloquea por la estricnina, pro-
bablemente se trata de una inhibicién postsindptica.

Datos de la existencia de conexiones del sistema polisensorial con ¢l
NC se muestran en las investigaciones de Kaji y colaboradores (1968),
quienes descubrieron que la estimulacién a baja frecuencia del tilamo
(ntcleos intralaminares) provoca una respuesta eléctrica en el NG, 'q\lc
consta de dos componentes: uno grande y el otro més reducido, con signo
positivo. Dichos investigadores encontraron ademés que el componente
mayor se suprime por la estimulacién con alta frecuencia de la FR mesen-
cefalica. . f

Por otro lado, Johnson (1961) informé que fibras del nuclcc? dorso-
medial del tilamo van al ndcleo ventral anterior, al nicleo rctxcul’ar Y
al NC; también el niicleo centromediano manda fibras al NC. El .nuclco
dorsoventral lateral del tilamo se proyecta a los ndcleos mediales ©

Resumen 86'?

2
intralaminares del tilamo, y éstos a su vez al NC. De esta manera, ug
establece una conexién directa entre el tilamo dorsal y el NC a trayés
del nticleo reticular (Johnson, 1961). o

El NC se conecta también con la corteza cerebral (Butkhuzi, 1965;:
Rocha-Miranda, 1965). Buchwald y colaboradores (1961a, 1961b, 1962,
1964), Heuser y colaboradores (1961) y Horvath y colaboradores (1964) |
descubrieron que la estimulacién del NC provoca respuestas en forma de
huso en la corteza cerebral (figura 2.6). Estos cambios eléctricos son de
baja frecuencia y de alto voltaje. La estimulacién del NC sostenida a baj
frecuencias, provoca una sincronizacién cortical; en cambio, si el &timum :
es de alta frecuencia, la actividad cortical se desincroniza.

Los husos corticales producidos por la estimulacién del NC son inhi-
bidos por la estimulacién previa con alta frecuencia de la FR mesence-
falica, del hipocampo, del globus pallidus, de los campos de Forell, del .
niicleo centromediano y del cuerpo geniculado lateral (Buchwald y colabo—";r’ ;
radores, 1961a, 1961b, 1962; Heuser y colaboradores, 1961). La lesién
del niicleo ventral anterior talimico anula los husos corticales (Heuser y :
colaboradores, 1961). Se ha postulado (Heuser y colaboradores, 1961)
la existencia de un circuito nicleo centromediano-niicleo caudado-niicleo
ventral anterior, que interviene en la produccién de los husos y qucx,‘# 4
inhibe a la formacién reticular (figura 2.7). Sin embargo, en otras invess
tigaciones (Laursen, 1961a, 1961b) estos resultados no se confirmaron,

7!

A

RESUMEN :

1. La actividad eléctrica espontinea del cerebro consiste en oscilaciones 4 :
eléctricas que se han categorizado como ritmos, dependiendo de su frecuencia
y voltaje. Estos ritmos sufren variaciones, que dependen del lugar de registro Y
de la situacién conductual del sujeto. B

2. La actividad eléctrica provocada se refiere a los cambios eléctricos |
detectables que guardan una relacion muy estrecha con una estimulacién
Previa y que tienen una morfologia especifica. Los potenciales provocado

€n la corteza cerebral tienen varios componentes: primero, uno relacio _
con Ia-actividad presinptica, séguido de otro componente posiSinapfico y una_
2 tema ﬁ %

onda secundaria de gran latencia, asociada con la actividad del sis
sensoria_l,_ 2l e I 4 5 ? 3

3. Existen varios sistemas neuronales que modulan la actividad eléctrica
€Spontinea y provocada en el sistema nervioso. Los mis importantes son:

* La formacién reticular del tallo cerebral
* La formacién reticular talimica.
e El nicleo caudado.
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sensorial especifico activado (Jasper y Cruikshank, 1937). Si se continfia
la estimulacién sensorial sin asociarla con algiin otro estimulo que active
un mecanismo sensorial fundamental para la supervivencia del animal,
se observard que el patrén de activacién se empieza a restringir a las
éreas corticales especificas mis directamente relacionadas con la moda-
lidad del estimulo, para en seguida dejar de presentarse aun en estas
areas (Apelbaum y colaboradores, 1959); Morrell y Morrell, 1960; Apel-
baum y colaboradores, 1960). En esta situacién, la aplicacién del estimulo
ya no provoca desincronizacién electroencefalografica; sin embargo, en
esta condicién de falta de respuesta, ésta reaparece por la aplicacién de
otro estimulo sensorial de modalidad distinta al primero o simplemente
que difiera en alguno de los pardmetros de este Gltimo (Sharpless y Jas-
per, 1956). Apelbaum y sus colaboradores obtuvieron (1959, 1960), en
gatos con electrodos crénicamente implantados en la corteza somatosen-
sorial, desincroni2acién electroencefalografica al aplicar un tono de 200
cps; después de varias repeticiones del mismo tono, el EEG dejaba de
desincronizarse, Este efecto se generalizaba a estimulos muy similares, es
decir, a tonos de frecuencias parecidas al de 200 cps; sin embargo, la apli-
cacién de un tono con frecuencia relativamente alejada del de 200 cps
provocaba bloqueo del ritmo alfa. El margen de frecuencias que no
provocan desincronizacién se puede extender mediante la aplicacién del
mismo proceso de repeticién de estimulos para frecuencias cada vez.més
alejadas de la original (Apelbaum y colaboradores, 1959).

Sharpless y Jasper (1956) estudiaron, en gatos con electrodos créni-
camente implantados, la habituacién de la reaccién de alerta o del des-
pertar (bloqueo del ritmo alfa) ante diferentes manipulaciones de estimulos.
Descubrieron que la repeticién de un mismo tono a un animal dormido,
gue inicialmente producia una reaccién del despertar muy duradera, de-
jaba de hacerlo después de 20 a 30 aplicaciones. El fenémeno se desarrolla
incluso utilizando intervalos de varios minutos entre las presentaciones
del estimulo, y puede persistir por horas y aun dias. Esta habituacién
es especifica para el tono empleado, y més todavia para el patrén de
estimulacién, ya que si se aplica durante 4 segundos una serie de tonos
que varie en su frecuencia en forma ascendente y se repite la presentacién
hasta lograr la habituacién de la reaccién del despertar, bastar4 con cam-
biar el patrén (presentarlo en forma descendente) para provocar nueva-
mente la reaccién del despertar.

Estos autores describen la existencia de dos tipos de reaccién de alerta:
una, de corta latencia y de pequefia duracién (reaccién fisica), y otra,
de mayor latencia y de larga duracién, que persiste por un tiempo con-
siderable después del término de la estimulacién (reaccién ténica).

La reaccién ténica es mis susceptible de habituarse; en cambio, 12
fsica es més resistente. La habituacién de la reaccién de alerta no depende
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de cambios relacionados con el sistema auditivo especifico, puesto que es
posible seguir registrando potenciales provocados en la corteza auditiva
especifica, al mismo tono que por haberse repetido varias veces ya no
provoca la desincronizacién EEG generalizada (Sharpless y Jasper, 1956},

La especificidad de la habituacién a una determinada frecuencia es
inafectada por la ablacién completa de todas las 4reas corticales auditivas
y estructuras corticales adyacentes; en cambio; la discriminacién entre
patrones tonales puede ser abolida por esta destruccién cortical (Sharplesg
y Jasper, 1956). By

Se ha postulado (Sharpless y Jasper, 1956) que la reaccién de alerta

ténica estd relacionada y mediada por las porciones inferiores del sistema

reticular ascendente, que es capaz de habituarse selectivamente para una

modalidad de estimulacién sensorial.

Ademds de la habituacién relacionada con el bloqueo del ritmo alfa,

se ha informado (John y Killam, 1959) de un proceso similar en el
caso de las respuestas de reclutamiento. Asf, las primeras aplicaciones
de un tren de destellos con una frecuencia de 10 cps provocan respuestas
en forma de potenciales que siguen la frecuencia de estimulacién; si el

tren se repite un nimero suficiente de veces de manera aislada, estas

dejan de presentarse,

Por otro lado, la actividad de algunas estructuras subcorticales parecen
seguir el mismo proceso; por ejemplo, Green y Arduini (1954) encontraron
que la actividad theta del hipocampo puede desapagecer ante la repeti-
cién monétona del mismo estimulo.

Actividad provocada durante Ia habjtuacién

Existen miltiples investigaciones relacionadas con el estudio de la
habituacién, en las cuales se ha empleado la técnica de registro de poten-
ciales provocados.

Se ha supuesto que un aumento en la magnitud de un potencial pro-
vocado, registrado con un macroelectrodo, refleja un incremento co-
rrelativo de la actividad neuronal; asimismo, una disminucién de esta
actividad se refleja en un decremento del potencial. En realidad, no hay
datos que comprueben suficientemente esta suposicién. De acuerdo con
John y sus colaboradores (1964), un “macropotencial” representa la sumg .
de potenciales lentos de un gran niimero de dendritas en un espacio de

tres dimensiones; por tanto, puede reflejar alguna irregularidad estadss-
Uica resultante de un promedio espacial. La actividad unitaria observada -
Por un microelectrodo no necesariamente manifiesta estas propiedades de '

Promedio; por ende, puede no tener relacién con el macropotencial,

Jasper y sus colaboradores (1960) encontraron que, en condicianes

de excitacién o de inhibicién de la corteza cerebral, la actividad unitariy, -
No parece relacionarse en forma simple con dicha condicién. '
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Buchwald y sus colaboradores (1965), al efectuar registros con micro-
electrodos, describieron cambios de la actividad unitaria durante un
ceso de condicionamiento, sin hallar cambios en la actividad electroence-
falogrifica registrada con macroelectrodos en las mismas estructuras; sin
embargo, Albe-Fessard y sus colaboradores (1960a, 1960b) describieron
cierta relacién entre cambios en la actividad unitaria del NC, ante la es-
timulacién sensorial y los macropotenciales registrados en las mismas
condiciones.

Gogolak y sus colaboradores (1968) informaron que la descarga de
neuronas en el septum del conejo est4 relacionada con la actividad theta
del hipocampo, registrada con macroelectrodos.

La serie de investigaciones anteriormente mencionadas indica que la
actividad unitaria puede o no tener una relacién directa con las caracte-
risticas de los macropotenciales; probablemente, las divergencias radican
en la utilizacién de diferentes procedimientos de anélisis. Asi, John y sus
colaboradores (1964) llegaron a la conclusién de que para establecer
la existencia y las caracteristicas de la relacién entre la actividad unitaria
y los macropotenciales de una determinada 4rea, es necesario emplear
procedimientos de anilisis m4s completos; por ejemplo, hacer el anAlisis
del promedio de descarga de un grupo de células o de una sola en rela-
cién al tiempo. Podria aumentarse esta conclusién, diciendo que el an4lisis
deber4 plantearse en términos de una manipulacién estadistica que permita
el estudio de la agtividad de una muestra neuronal en base a una
consideracién espacio-temporal. (Ver capitulo 4.)

A pesar de la incertidumbre acerca de la relacién precisa entre la acti-
vidad neuronal unitaria y las caracteristicas de los macropotenciales, se
acepta a manera de hipétesis de trabajo, que permite continuar el an4lisis
de los cambios conductuales, que una mayor magnitud de los macropo-
tenciales produce un incremento de la actividad neuronal, y viceversa.

La repeticién del mismo estimulo en la misma situacién ambiental va
seguida de una falta de respuesta somética y vegetativa (habituacién)
que se correlaciona con una disminucién de los macropotenciales provo-
cados. Este fenémeno de habituacién se lleva a cabo en précticamente
todos los sistemas sensoriales especificos hasta hoy estudiados (Hernindez
Peén, 1960). !

Brust-Carmona y Hern4ndez-Peén (1959) describieron que los poten-
ciales provocados en la médula espinal por la estimulacién eléctrica cu-
tinea de baja intensidad (esta intensidad aplicada a un humano le produ-
cirfa una sensacién “tactil”) disminuyen con la repeticién monétona del
mismo estimulo.

Herndndez-Peén y sus colaboradores (1958) observaron que en gatos
con macroelectrodos crénicamente implantados en la cinta bptica, en
cuerpo geniculado lateral, en la corteza visual y en la FR mesencefalica,

A. Habituacién a

la aplicacién aislada de destellos produce los potenciales provocados tipicos
de estas regiones; sin embargo, la repeticién de los mismos destellos a
intervalos de 5 a 8 segundos va seguida de una disminucién de la magni-

. tud de dichos potenciales en todas las regiones mencionadas, excepto en

la primera. También Macabar y sus colaboradores (1963) y Hall (1968)
observaron una disminucién en los potenciales provocados en la corteza
visual de ratas mediante la repeticién de un estimulo luminoso.

Hernandez-Peén y sus colaboradores (1957a) obtuvieron un decre-
mento significativo de los potenciales provocados ante estimulacién sonora
repetitiva en el nicleo coclear, en la corteza auditiva (Herndndez-Peén,
1960). Gershuni y sus colaboradores (1960) registraron decrementos de
potenciales provocados en la misma situacién en toda la via auditiva,
incluso a partir de la primera neurona de ésta. Este hecho indica que el
fenémeno de habituacién se puede iniciar a partir del mismo receptor,
modulando de esta manera la entrada sensorial a estimulos de acuerdo
con su significado. Existen datos para pensar que esta disminucién a partir
del receptor se relaciona con activacién de mecanismos pararreceptores,

Sin embargo, los estudios de Worden y Marsh (1963), de Marsh y
Worden (1964), de Hall (1968) y de Wickelgren (1968) indican que
una disminucién significativa de potenciales auditivos sélo puede ser regis-
trada en el cuerpo geniculado medial y en la corteza auditiva, pero no
en el nicleo coclear, ni oliva superior, ni en el coliculo inferior. Todos
los autores coinciden en que el mayor decremento se observa en el com-
ponente secundario de los potenciales corticales (Hern4ndez-Peén y colabo-
radores, 1958; Hern4ndez-Peén, 1960; Key, 1965; Hall, 1968; Wick-
elgren, 1968). ot

Los datos de que la habituacién es més ripida en el sistema poli-
sensorial (relacionado con FR) que en los sistemas sensoriales especificos,
que la habituacién se lleve a cabo aun en animales decorticados (Brust-
Carmona y Hern4ndez-Peén, 1959), que el componente secundario de
los potenciales sea el mAs 14bil Yy que en animales anestesiados sea imposible
observar este proceso (Brust-Carmona y Hernéndez-Peén, 1959) sugieren
que el sistema polisensorial, principalmente la FR, tenga un papel prepon-
derante en el proceso de la habituacién (figura 3.1). Evidencias més
directas que apoyan esta hipétesis son que la lesién de la formacién reticu-
lar protuberancial suprime la habituacién del nistagmus postrotatorio (Brust-
qannona, 1958) ; que la lesién de la FR mesencefalica suprime la habitua-
Cién de potenciales provocados en el nficleo sensorial del trigémino por
estimulacién del nervio infraorbitario (Hernandez-Peén, 1955) y en (-J
Dicleo coclear por estimulacién auditiva (Bach, Rita y colaborado
1961 ). En contraste, la estimulacién de esta estructura produce un efecto.
Opuesto (Hernindez-Peén y colaboradores, 1957b; Bach, Rita y cola
radores, 1961). ¥
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i i i i i dos por un
. . 3.1 Potenciales del quinto nicleo espinal _senaonal, provoca
estiﬂlﬁo stilctil repetido regularmente. La columna izquierda muestra el desnr&'o-
llo de la habituacién. La columna derecha muestra los potenciales provoca ols
por el mismo estimulo poco después de anestesiar al gato con pentobarbital.
(Datos de Hernandez-Pedn.)

Un hecho aparentemente contradictorio es que la estim.ulaci(’m eléctrica
experimental de la FR produce una disminucién de potenciales provocados,
mientras que éstos aumentan durante la reaccién del despertar, que también
implica una activacién de esta misma estructura. .Esl.o sugiere que la
estimulacién eléctrica experimental actia en forma mdrfr:rcncnada, mien-
tras ‘que la activacién “natural” tiene un efecto especifico que prod\}cc
un aumento en la magnitud de los potenciales provocafios por estimulacién
“significativa” para el sujeto, inhibiendo a los poten_c!alm provocados por
estimulacién no significativa. Esto se pone de manifiesto en los estudios
de Hernandez-Peén y colaboradores (1956b; 1957b; 1959; 1961a; 19(:?1}))
y Palestini y colaboradores (1959), quienes encontraron que los potenciales
provocados en la via visual, en el nécleo coclear, en el bulbo olfaton;),
en el nicleo espinal sensitivo del trigémino, en la .colum'na latc.ral de la
médula espinal y en la FR disminuyen de magnitud si el sujeto pone
“atencién” a un estimulo distinto del aplicado.

En estudios realizados en humanos, Satterfield (1965) informé haber
encontrado un aumento en la magnitud de los potenciales prOVO(.:adOS
en la corteza cerebral por la estimulacién auditiva cu-ando el sujeto atlcngc
al estimulo. Spong y sus colaboradores (1965) estudlaror‘l un fenémeno de
atencién selectiva en humanos, aplicando estimulos féticos y sonoros en
forma simultinea y pidiéndole al sujeto que atendiera a unos y otros
de manera alternativa. De este modo, observaron un aumento en el poten-
cial cortical provocado por el estimulo que el sujeto atc.ndia.con una
disminucién simultinea del potencial ante el estimulo no atendido.

Una de las caracteristicas fundamentales de la habituacién es. queé
constituye un fenémeno reversible; es decir, variaciones de las confhcmn:
de estimulacién producen la reaparicion de la respuesta previamen

Condicionado

A. Habituacién

Control

i 3:18
Habituada M

FIG. 3.2 Potenciales provocados por
un “click”, promediados mediante una
computadora. Registros bipolares de la
corteza temporal del mono. En una
situacién control, el estimulo novedose

apreciable (primer trazo). La repeti-

y tercer trazos) hace disminuir la mag-
nitud del potencial. La asociacién del
“click” con un reforzador (iiltimo tra-
zo) incrementa notablemente la magni-
tud del potencial provocado. (Tomado
de Galambos y Sheatz, 1962.)

habituada (deshabituacién). Esto indica que el proceso de la habituacién
resulta de un cambio plastico reversible del sistema nervioso, y no como
resultado de “fatiga” o adaptacién.

La deshabituacién se logra:

a) Dejando de estimular al sujeto durante un periodo relativamente
largo (Hernandez-Peén y colaboradores, 1957a).

b) Aplicando una estimulacién repentina de mayor intensidad (Her-
nandez-Peén y colaboradores, 1957a) y otro estimulo sensorial
de mayor “significado”.

¢) Asociando el estimulo iterativo con otro estimulo incondicionado
(Galambos, 1958; Palestini y colaboradores, 1959; Hernindez-
Peén, 1959; Herndndez-Peén, 1960). (Véase figura 3:2.)

d) Lesionando el tegmento mesencefilico (Hernindez-Peén y colabo-
radores, 1956a, 1957a).

€) Anestesiando al sujeto (Brust-Carmona y Hernandez-Peén, 1959).
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Actividad unitaria durante la habituacién

Existen investigaciones en las cuales se ha tratado de relacionar el
proceso de habituacién con cambios en la actividad unitaria.

Jasper y sus colaboradores (1960) hicieron registros mediante micro-

electrodos de unidades neuronales de la corteza cerebral durante la repe-
ticibn monétona del mismo estimulo. Observaron que la actividad en
algunas neuronas decrece, mientras que en otras no hay cambios apa-
rentes. :
En conejos anestesiados con uretano y* pentobarbital sédico, Horn y
Hill (1964) registraron, mediante microelectrodos, la actividad de uni-
dades del tallo cerebral y observaron que la aplicacién repetitiva de
estimulos sensoriales con intervalos de hasta 2 segundos provocaron la
desaparicién' o la disminucién de las descargas neuronales. En cambio,
la aplicacién de un estimulo nuevo en esta situacién pudo hacer que las
neuronas descargaran nuevamente. De manera consecutiva a la suspensién
de la estimulacién, las neuronas previamente habituadas volvieron a res-
ponder, si bien se observiron otras que no se recuperaron.

Buchwald y sus colaboradores (1965) encontraron que la actividad
unitaria registrada en el cyerpo geniculado medial y en el nicleo ventral
posterolateral disminuye en’ el proceso de habituacién. El mismo registro
en el nicleo anterior ventral no ofrece cambio.

RESUMEN

1. El fenémeno de habituacién electrofisiolégica implica la desaparicién
© la reduccién de una respuesta eléctrica mediante la repeticién monétona
del mismo estimulo. i

2. El proceso se ha podido observar mediante el registro de la actividad
espontinea (EEG), los potenciales provocados o la actividad unitaria.

3. La habituacién se manifiesta tanto en las estructuras corticales, come
en las subcorticales, en la via sensorial especifica y en la inespecifica. Toda-
via se discute a qué nivel de la via especifica se empieza a manifestar el
fenémeno. Existen pruebas que indican que es a nivel de la primera neurona.

4. Las estructuras corticales parecen no regular el proceso de la habi-
tuacién, pero si el sistema polisensorial en particular relacionado con la FR.

5. La habituacién es un fenémeno plastico del sistema nervioso en
cuanto que:

a) Depende de los pardmetros del estimulo repetitivo y especifico para
éste.

b) Tiene cierta permanencia temporal.

¢) Desaparece mediante el empleo de procedimientos de deshabituacién.

B. CAMBIOS ELECTROFISIOLOGICOS DURANTE EL
CONDICIONAMIENTO CLASICO Y EL CONDICIONAMIENTO
INSTRUMENTAL

Actividad espontinea durante los condicionamientos clisico
e instrumental 3

de la actividad electroencefalografica del sujeto, utilizaron una cimara

S 5

fotografica que era activada momentos antes de aplicar el estimulo fético, =

Después de varias fotografias, observaron que
cdmara al activarse, Para producir los mismos
EEG, antes privativo de la luz.

bastaba el ruido de la

condicionarse si se emplea el procedimiento clésico o pavloviano. Esta
observacién ha sido confirmada en innumerables investigaciones (Galea-
al trabajar con monos, aso-
incondicionado) que producia una desincroni-
: un tono (estimulo condicionante) que no la
Producia. Este investigador encontré que después de varios apareamientos,
bastaba aplicar el tono para producir el bloqueo del ritmo alfa, Beck y
Sus colaboradores (1958) hallaron resultados semejantes en gatos al aso-
¢ar un sonido con un choque eléctrico. Iwawa (1950), en estudios
fCahzad.os en humanos, observé que consecutivamente a varias asociaciones
del sonido de un metrénomo con una luz que aparecia 20 segundos des-
Pués de aplicado el sonido (EG), éste era capaz de producir la desincro-
Nizacién del EEG, que antes de las iaci i
la lyz 5 esta desincronizacién se
08, es decir, con el mismo intervalo
En otros estudios (Kogan, 1960;

por

20 segun-
utilizado en las asociaciona ;
. Rusinov, 1960) se info ;
desincronizacién del EEG generalizada a toda la coz-tcza ccm?_xgﬁg:iet\:
G6n que ocurre con las primeras asociaciones, se va localizando a las
irca_.s Corticales especificas a medida que el proceso de condicionamiento
:_Ontlnua (figura 3.3). El condicionamiento del bioquco del ritmo _alfa
1l§u° las mismas leyes que el condicionamiento conductual -(Galeano,
63). Asi, en el proceso de extincién, la desincronizacidn producida
i transforma en hipersincroniza- -

mén del EEG cuando la extincién es completa (Kogan, 1960). Eu;'j'k‘

Persincronizacién también se generaliza a toda la corteza cerebral. =

Este descubrimiento accidental indicé que la actividad del EEG puede

cambioscnclrcgistrodcl 2
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FIG. 3.3 Efectos del condicionamiento cortical sobre las respuestas electro-
fisiolégicas ante un tono. La primera deflexion del canal de “sefal” indica la
aparicion del tono. Después de dos segundos aparecen unos destellos a la fre-
cuencia indicada en la seial. Fl tono y los destellos terminan iuntos. Fase I:
Desincronizacion generalizada de todas las dreas ante 'l tono. Fase I]: Res-
puesta de frecuencia especifica localizada en la corteza v sual. Fase III: Desin-

cronizacién especifica localizada en la corteza visual. (Ton ado de Morrell, 1961.)

Otros estudios interesantes de los cambios que ocurren en el condi-
cionamiento son aquellos que han encontrado que después del-reforza-
miento hay una sincronizacién cortical generalizada (Marczynski y
colaboradores, 1968). Esta sincronizacién se aumenta consecutivamente
a la lesién de la regién predptica y disminuye (aumenta la frecuencia)
por la lesién de los nicleos intralaminares talamicos (Sterman y colabo-
radores, 1963). Esto indica que ciertas Areas cerebrales pueden iniciar
o incrementar estos efectos de sincronizacién. Wyrwicka (1964) describi6
que las estructuras hipotaldmicas relacionadas con el proceso alimenticio
se hipersincronizaban durante la ingestién de alimentos y que esta actividad
hipotaldmica se presenta también ante los estimulos que se han asociado

~ con alimento. Al extinguirse la respuesta conductual, también lo hace esta
sincronizacién hipotaldmica.

Actividad espontanea en estructuras subcorticales durante
los condicionamientos clasico e instrumental

Lesse (1957) encontré que la actividad eléctrica de la amigdala tienc
una frecuencia de 40 cps durante un estado de excitacién conductual.
Si se asocia un estimulo condicionante cualquiera con este estado de
excitacién, llega un momento en que el estimulo por si mismo provoca
la actividad amigdalina de 40 cps.

Una estructura subcortical que se ha asociado en forma importante
con los procesos del condicionamiento es el hipocampo. A partir del estudio
de Green y Arduini (1954), quienes relacionaron de manera invers
la actividad theta del hipocampo con la desincronizacién cortical, s¢
inici6 un gran interés por el estudio de esta actividad hipocidmpica, as0
ci4ndola con los procesos de aprendizaje.
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FIG. 34 A:la primera aplicacion de un sonido indi
desincroniza la actividad neocortical e hipociampica l;?dl{le:en::ni((l(} o?:m‘i: l'lll-‘:th

((f;s:‘,ysihl:u)lg%r;:;oca actividad sincrénica en el hipocampo (Tomado de Lissak y

! Anokhin (1959), al estudiar los cambios eléctricos cerebrales que

. ocurren durante el condicionamiento de prevencién, encontré que en-la
| FR aparece una actividad eléctrica de 4 a 6 cps, la cual después empieza
i a aparecer en el hipocampo y en el tilamo medial. Este investigador
Postula que esta actividad se relaciona con un estado de stress en el
Sujeto (Anokhin, 1961), puesto que durante el condicionamiento alimen-
licio, el ritmo s6lo aparece durante el reflejo de orientacién; en cambio,
tn el condicionamiento de prevencién, el ritmo theta es m;.s constanua::"
5 Grasty‘an y sus colaboradores (1959) describieron que el ritmo thcvl':‘:v
1pocampico se presenta cuando un EC provoca un reflejo de orient:
Cién; en cambio, existe desincronizacién hipocimpica cuando no h:
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FIG. 3.5 A: Después de asociar el mismo sonido de la figura anterior (1000
cps) con un choque eléctrico, el estimulo provoca ondas lentas (5 cps) en el
hipocampo. B: Cuando aparece la respuesta condicionada y desaparece el re-
flejo de orientacién, el estimulo desincroniza al hipocampo . (Tomado de
Lissak y Grastyin, 1960.)

reflejo de orientacién. Consecutivamente a las asociaciones del EC con
un reforzamiento, aparece el ritmo theta hipocimpico, el cual desaparece
cuando el sujeto adquiere en forma completa la conducta condicionada
(Lissak y Grastyan, 1959); es decir, el ritmo theta aparece ﬁnicamct}tc
en la adquisicin del condicionamiento (figuras 3.4 y 3.5). Cualquier
cambio en el proceso de condicionamiento volvers a producir el ritmo
theta hipocAmpico. Estos cambios electroencefalograficos son seme-

| BORV |

| 504V
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jantes en un proceso de condicionamiento de defensa y alimenticio (Lissak
y Grastyan, 1960). Lissak y Grastyan (1959) interpretaron el ritmo theta
como una actividad eléctrica relacionada con el establecimiento de nuevas
conexiones en el cerebro; sin embargo, los datos de Grastyan, de que
el ritmo theta desaparece al adquirir el animal las respuestas condiciona-
das se han debatido -(Holmes y Adey, 1960; Adey, 1961; Adey y colabo-
radores, 1960, 1962), lo mismo que su proposicién de que la formacién
de nuevas conexiones estd en relacién con el ritmo theta del hipocampo.
Otra de las postulaciones de Grastyan (1961) es que este ritmo theta hipo-
campico ejerce un efecto inhibidor sobre los componentes motores del
reflejo de orientacién. La relacién del hipocampo con el control inhibi-
torio de los movimientos también ha sido encontrada por Niki (1967)

Adey (1961), al estudiar la actividad hipocampica de gatos durante
el aprendizaje en laberintos, encontré que la primera vez que el animal
se introduce al laberinto, aparece el ritmo theta hipocdmpico. Esta activi-
dad subsiste en el hipocampo dorsal y en la corteza entorrinal atn
después de 1200 a 1400 asociaciones. En un estudio, Holmes y Adey
(1960) le enseiiaron a un gato a permanecer en una plataforma, mien-
tras que en otra colocaban comida. El animal debia esperar de 10 a 15
segundos hasta que se bajaba un puente que le permitia dirigirse hacia
el reforzamiento. En esta situacién, cuando el gato se dirigia hacia
la segunda plataforma, se registraba una actividad de 4 a 6 cps en la
Corteza entorrinal y en el hipocampo. Esta actividad se puede extinguir
si se deja de aplicar el reforzamiento (Holmes y Adey, 1960). De acuer-
do con Adey, la actividad theta hipocampica se relaciona con un estado
de alerta y de direccién a una meta (Adey y colaboradores, 1960, 1962).

" En estudios recientes, Bremner (1964, 1968) observé que, en las ratas,

el ritmo theta hipocdmpico parece estar relacionado con la atencién,
con alerta conductual y con el reflejo de orientacién. La actividad ritmica
theta no desaparece cuando el sujeto ha aprendido perfectamente un
condicionamiento, sino- que subsiste durante todo el proceso; de esta
Manera, se confirman los resultados de Adey.

Por otro lado, Pickenhain y Klingberg (1967) observaron que el ritmo
theta hipocimpico aparece cuando el sujeto realiza un acto motor moti- *
Vado que esta relacionado con un estimulo significativo. Para estos auto-
Tes, la actividad theta hipocdmpica se relaciona con un proceso de compa-
Tacién de informacién presente con la pasada. La actividad theta no parece
Ser especifica del hipocampo. Ya se mencioné que Anokhin (1959)
describié una actividad eléctrica similar en la FR, aun antes de que
Apareciera en el hipocampo. Grastyan (1959) encontré que la actividad
3parece primero en el hipocampo y después en la FR. Adey y sus colabo-
Tdores hallaron una actividad de 6 cps en el hipocampo, pero también
‘0 el subtalamo, en la FR mesencefalica y en la corteza sensoriomotora.

B
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De acuerdo con Brugge (1965), la actividad theta del hipocampo
deja de presentarse si se lesiona el septum; por tanto, esta estructura
podria ser la responsable del ritmo theta del hipocampo. Petsche y sus
colaboradores (1965) encontraron que la descarga unitaria en la banda
diagonal de Broca, registrada con microelectrodos, estd relacionada con
la actividad del hipocampo. Las unidades descargan en forma de trenes
sincronizados con el ritmo theta del hipocampo. Por otro lado, la presencia
de ritmo theta hipocAmpico depende de una conexién intacta entre la
FR mesencefélica, el septum y el hipocampo (Petsche y colaboradores,
1965). De acuerdo con Petsche, la forma, la frecuencia y la amplitud del
ritmo theta estdn determinadas por la actividad celular del septum (parte
dorsal de la banda diagonal de Broca).

La funcién del septum parece que es de transformacién de la entrada
irregular de la formacién reticular a un patrén ritmico de activacién,
que modularia al hipocampo. Esta modulacién estaria determinada por
la distribucién de frecuencias de disparo de las unidades del septum
(Gogolak y colaboradores, 1968). Por otro lado, Eidelberg y colabora-
dores (1959) observaron que la actividad theta del hipocampo deja
de aparecer después de lesionar el férnix y el nicleo centromediano del
tdlamo; en cambio, la lesién de los nicleos taldmicos —anterior, ventral,
posterior y pulvinar— no produce efecto. Estos autores, Eidelberg y sus
colaboradores (1959), postulan la necesidad de la integridad del sistema
reticular para el ritmo theta hipocampico. Por tltimo, Costin y sus colabo-
radores (1963) han encontrado cierta relacién entre el nicleo caudado
y el ritmo theta hipocdmpido. La estimulacién del nicleo caudado provoca
ritmo theta hipocampico, sin haber desincronizacién cortical.

RESUMEN

1. Es posible condicionar la desincronizacién del EEG. Este condiciona-
miento sigue las mismas leyes que el condicionamiento conductual.

2. Se registra una sincronizacion cortical postreforzmiento. probablenien-
te relacionada con la actividad hipotalamica cuando se trata de reforza-
miento alimenticio.

3. Existe una relacién entre la actividad theta del hipocampo y la
actividad conductual durante el aprendizaje; sin embargo, hay controversias
acerca de las caracteristicas de esta relacién.

4. La actividad theta del hipocampo esti modulada en forma directa
por el septum y probablemente por la FR mesencefalica, el sistema reticular
activador ascendente, los nicleos talimicos y posiblemente por el nicleo
caudado.
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FIG. 3.6 Ejemplos del fenémeno de “asimilaciéon del ritmo”
cerebro dl\'ldldo.. El animal fue entrenado en un condicionazlie:'t‘oHSeg;te?e:::
usando como EC una luz repetitiva de 5 cps. En las porciones A y B se nota
c!aran\enle la a_parici.(m de un ritmo espontineo con una frecuencia de 5 cps
N K corteza \'lsul‘al izquierda; C.V.D.: corteza visual derecha; G.L.I.: geniculudt;
lateral |zqu'|erdo: {-.l..l).:geniculado lateral derecho; C.S.1.:coliculo superior iz-
quierdo; C.S.D.: coliculo superior derecho; F.R.M.L: formacién reticular mesence-

filica izquierda; F.R.M.D.: formacié ti alics
e v 1966.)‘ cion reticular mesencefilica derecha. (Tomadoa

A(ftividad provocada durante los condicionamientos clasico
e instrumental

Respuestas a estimulos intermitentes

Las investigaciones de los cambios de la actividad eléctrica de diferentes
estructuras cerebrales, resultante de la estimulacién condiciohante durante
las distintas fases del proceso de aprendizaje, ha permitido, al menos,
Postular cudles estructuras se relacionan mas directamente con la adqui-
sicibn de una respuesta condicionada. Ademis, el hecho de aplicar un
es!i'mulo intermitente (esto es, que tenga un patrén de frecuencia bien
definido) permite suponer que aquellas estructuras que respondan ante
€ste patrén con una frecuencia semejante, se relacionarin directamente
con la codificacién de la informacién asociada al patrén de estimulacién
condicionante.

. Uno de los primeros estudios que emple6 este procedimiento de es-
Umulacién intermitente fue el llevado a cabo por Livanov y Poliakov
(1'945). Estos investigadores utilizaron como EI una serie de choques
eléctricos intermitentes de 3 cps aplicados a la piel. El EC era un tren
d_c destellos, también a una frecuencia de 3 cps. Después de varias aso-
Claciones EC-EI, Livanov y Poliakov notaron que en la corteza cerebral
“Mpezaban a aparecer respuestas en forma de potenciales, con una fre-
Cuencia de 3 cps ante los destellos. Adem4s, observaron que esos poten-
Ciales corticales de la misma frecuencia que el estimulo condicionante

w
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FIG. 3.7 El primer dia del experimento, sélo el estimulo incondicionado
provoca una respuesta de frecuencia especifica. Hacia el decimotercer dia de
entrenamiento, el sonido (estimulo condicionante) provoca una respuesta clara
en la formacion reticular (F.R.). La respuesta esta enmarcada en el rectingulo
de la figura. V.A.: nicleo ventral anterior del talamo; C.M.: nicleo centro
mediahoe; F.R.: formacién reticular. (Tomado de Yoshii y colaboradores, 1957.)

aparecian espontianeamente en el intervalo entre las presentaciones del
EC. A este fenémeno lo llamaron asimilacién del ritmo y lo interpre-
taron como indicacién de la capacidad del sistema nervioso de generar
una “representacién” de una secuencia de estimulacién temporal que e
repite varias veces (figura 3.6).

En los mismos experimentos, los autores observaron que cuando la
respuesta conductual de flexién de una extremidad provocada por el cho-
que eléctrico se producia también por los destellos, el ritmo de 3 cps
empezaba a desaparecer en el periodo interestimulos y tinicamente ocurria
en forma constante ante los destellos. Estos potenciales eran mayores en
la corteza visual durante las primeras etapas del condicionamiento; pero
después, cuando el proceso de aprendizaje estaba mas adelantado, las
respuestas se localizaban en forma mas importante en la corteza motora,
la cual no habia mostrado esta actividad en las primeras asociaciones. \

En un estudio posterior, Morrell y sus colaboradores (1957) describie-
ron que, en gatos y conejos, la asociacion de un sonido (EC) con un tren
de destellos (EI), que de por si provocaban potenciales con la misma
frecuencia de estimulacién, hacen que el sonido provoque la misma acti-
vidad, antes privativa de los destellos (figura 3.7).
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McAdam y sus colaboradores (1961), al registrar el hipocampo, la
formacién reticular mesencefalica, el nicleo medio dorsal taldmico y
la corteza cerebral durante un condicionamiento de prevencién, encontra-
ron que sélo en el hipocampo y en la FR aparecen potenciales que siguen
la frecuencia del EC. Estos tnicamente aparecen durante el proceso de
adquisicién de la respuesta condicionada; cuando ésta se presenta en forma
constante, los potenciales dejan de manifestarse.

Chow y sus colaboradores (1957), al estudiar hasta dénde los poten-
ciales con una frecuencia similar a la del EC representan la informacién
esencial para el establecimiento de los cambios responsables del aprendizaje,
disefiaron un experimento muy ingenioso. En gatos con electrodos créni-
camente implantados en la corteza occipital, asociaron un tren de destellos
(EC) con un choque eléctrico (EI), hasta que el animal, ante el EC,
cruzaba una barrera que lo alejaba del compartimiento en donde se
realizaba la asociacién. El EC provocaba una actividad intermitente en
la corteza occipital, con la misma frecuencia que la estimulacién. Después
de que el gato presentaba en forma constante la conducta condicionada de
prevencion ante los destellos, empezé otra etapa del proceso experimental.
Esta consisti6 en mantener al animal dentro de una caja diferente a la
utilizada para el condicionamiento de prevencion, y alli se empezé a
asociar un sonido con el tren de destellos, hasta lograr que el sonido
Provocara la misma actividad cortical que los destellos. Logrado esto,
el animal fue introducido de nuevo a la caja de prevencién y se le
aplicaron los sonidos, observindose una clara respuesta cortical, pero
sin que hubiera conducta de prevencién. Al probar su respuesta condi-
cionada aplicando los destellos, se encontré que un 86% de las respues-
tas eran correctas. Estos resultados indican que la presencia de una
actividad electrofisiolégica de frecuencia especifica, producida al asociarse
un segundo estimulo indiferente con la estimulacién condicionante, no
® una condicién suficiente para que se haya transferido el aprendizaje
¥ se manifieste una respuesta condicionada especifica.

En un experimento, que sc considera en la actualidad como clasico,
John y Killam (1959) estudiaron el fenémeno de asimilacién del ritmo
Mencionado anteriormente. Implantaron en gatos electrodos crénicos en
la corteza visual, en la auditiva, en el cuerpo geniculado lateral, en el
Coliculo superior, en la FR mesencefdlica, en el hipocampo, en la amig-
dala, en el férnix, en el septum y en el nicleo ventral anterior del
talamo. Aplicaron destellos de 10 cps en forma monétona, hasta que lo-
Sraron la habituacién de las respuestas eléctricas en todas las estructuras
Mencionadas. Después empezaron a asociar un choque eléctrico (EI),
Aplicado a una de las extremidades, con los destellos de 10 cps, hasta que,
ante los destellos, el animal flexionaba la extremidad (figuras 3.8 y 3.9).
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Comienzo del experimento
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FIG. 3.8 Etapas sucesivas de un condicionamiento en un gato. A: durante
las primeras presentaciones de una serie de destellos de 10 cps. B : registro
después de 20 dias de habituacién znte el destello; GEN.: cuerpo geniculad¢
lateral; IPSI.: corteza visual; AUD.: corteza auditiva; F.R.: formacion ret!’
cular; SEPT.: septum; HIPP.: hipocampo. El iltimo canal de los registro®
superior e inferior indica la aparicion del estimulo (flecha) y su frecuencia d¢
10 cps. (Tomado de John y Killam, 1959.)
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FIG. 39 El mismo animal de la figura anterior. A : Primer dia de condicio-
namiento. Consiste en la aplicacién de choques eléctricos a una pata durante el

iltimo segundo de la estimulacién fética. B: 20 dias después, cuando el condi-

ffunamiento se ha completado. (Nétese el aumento en la velocidad del papel.)
El tiltimo canal de los registros A y B indica la aparicién y frecuencia (10 cps)
del estimulo. (Tomado de John y Killam, 1959.)
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La habituacién de las respuestas eléctricas era méas lenta en la FR y
en la corteza visual que en otras regiones. Por otro lado, las primeras
estructuras que se activaban en las asociationes EC-EI eran el férnix y
el septum, llegando un momento en que la mayoria de las estructuras
presentaban respuestas eléctricas semejantes con una frecuencia de 10 cps;
sin embargo, conforme se repiten las asociaciones, estos potenciales empie-
zan a decrecer en amplitud y gradualmente desaparecen, excepto en la
corteza visual, en el hipocampo y en la FR. Cuando el animal empieza
a responder conductualmente en forma correcta ante los destellos, Ia
actividad eléctrica se reduce en el hipocampo, y en la corteza cerebral
se observa un ritmo de 20 a 30 cps. Cuando se llega a un 100% de res-
puestas correctas, la actividad cléctrica en la amigdala es de 40 cps. En
esta situacién de condicionamiento, las respuestas eléctricas desaparecen
en ‘el férnix, en el septum y en el hipocampo. En contraste, los potenciales
se incrementan en' el nicleo ventral anterior del tilamo.

Una vez bien establecidas las respuestas condicionadas, se presentaba
un estimulo luminoso de 7.7 cps, observindose que el animal respondia
trasladindose al otro compartimiento de la caja de prevencion; al mismo
tiempo, la actividad eléctrica en la corteza visual estaba formada por
ondas de una frecuencia de 10 cps (fenémeno de generalizacién de la
respuesta eléctrica y conductual). La aplicacién continuada del estimulo
de 7.7 cps sin reforzamiento hacia que se extinguiera la generalizacién
tanto conductual como de la actividad eléctrica, y se advertia que esta
actividad eléctrica empezaba % ser de una frecuencia de 7 cps. Cuando
el EC de 10 cps fue reintroducido, se observé una generalizacién de la
extincién conductual, y la actividad eléctrica estuvo formada por ondas
de 7 cps. La posterior aplicacién del estimulo de 10 cps con el EI nueva-
mente provoc la conducta de prevencién y la actividad eléctrica de mayor
frecuencia (10 cps), similar a la caracteristica del EC. Estos experimentos
mostraron la existencia de una importante relacién entre la actividad
eléctrica y la conducta condicionada (figura 3.10).

En otro estudio de los mismos autores (John y Killam, 1960), reali-
zado en gatos, éstos fueron condicionados a evitar el EI utilizando como
EC destellos a 6 cps y, ademds, a accionar una palanca que activaba
un mecanismo de reforzamiento positivo cuando aparecia un tren de
destellos de 10 cps. En esta Gltima situacién, se registraba una actividad
eléctrica en forma de ondas, con una frecuencia de 10 cps en el hipo-
campo, en el férnix, en la FR, en la corteza visual y en el cuerpo genicu-
lado lateral durante la adquisicién de la respuesta condicionada correcta,
para luego persistir tinicamente en el férnix, en la corteza visual y en la
FR cuando el aprendizaje estaba bien establecido. Una vez lograda esta
situacién, la aplicacién del estimulo de 6 cps podia hacer que el animal
accionara la palanca y simultineamente se registrara la actividad eléc-
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se registra la misma

actividad en el cuerpo geniculado lateral y en el niicleo reticular. En cambio,

cuando no hay respuesta ante el estimulo de 7.7 cps la actividad difi -
mado de Ruchkin y John, 1966.) i it e

trica en una frecuencia de 10 cps; cuando el animal no accionaba la
palanca, la actividad tenia una frecuencia de 6 cps. Lo mismo se observé
con el estimulo de 10 cps, de tal forma que la respuesta correcta se rela-
Cionaba siempre con una actividad eléctrica especifica.

En base a estas observaciones, se postulé que debe existir un sistema
cerebral “‘comparador”, de informacién nueva con la informacién regis-
trada previamente en la memoria. En relacién con esta hipétesis, se
postulé que el sistema sensorial inespecifico podria ser el lugar donde esta
informacién se almacene, y el sistema sensorial especifico el de la infor-
macién actual. La conducta es apropiada cuando ambos sistemas coin-
ciden.

En 1964, John y sus colaboradores, al utilizar una prueba estadistica
Mmuy elaborada, encontraron que, a medida que se adquiere un condicio-
Namiento, las respuestas eléctricas provocadas por el EC se tornan muy
Parecidas, independientemente de la estructura cerebral en la que se
registren dichos potenciales (corteza especifica y no especifica, FR tal4-
Muica y mesencefalica y estructuras rinencefalicas). Cuando el animal
Comete errores, se extingue o se bloquea con drogas la respuesta condicio-
Nada y se pierde la similitud de la respuesta electrofisiolégica. Aparen-.

:iementc, esta similitud se relaciona y condiciona al proceso de adquisici

el significado del estimulo y la respuesta correcta del animal,
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3 Potenciales provocados

Se ha descrito que el potencial provocado primario, as.ociado con la
actividad de los sistemas sensoriales especificos, sufre un mcrcrr’lcmf) en
su magnitud si se asocia el estimulo que 'lo produce con un rcfor'za.mlcmo
(EI). Hernindez-Pedn (1960) dcs_cnbn: que la rc’sppcsta’ primaria pro-
ducida por estimulos féticos, olfatorios, tactiles o actisticos aumenta conse-
cutivamente a la asociacién de estos‘estimu.los con un r_eforzamnc’nto. Este
aumento puede observarse a partir de la primera sinapsis d_e la via. qust-
Carmona y sus colaboradores (1967a), en un estudio rcahza('io en gatos,
lo demostraron. En estos experimentos, a los gatos se les 1mpl;'m.ta.ron
electrodos cronicos en el nervio éptico, y los animales fueron divididos
en tres grupos experimentales. En el primero, se asociaban cuatro deste-
llos con un reforzamiento positivo, hasta que éstos eran suficientes para
provocar respuestas conductuales de accrcamicmo.al lugar donde recibian
el EI. Durante las primeras asociaciones, los ar'umal'cs prcstaban_mayor
atencién al comedero (lugar del EI); en esta sxtuacn‘f’m, la magnitud de
los potenciales provocados era menor. Esto se debié prol)ablemcntc”a
una inhibicién ejercida sobre la retina, durante el estz’ido de atencion
a otro estimulo més significativo; sin embargo, después de un mayor
niimero de asociaciones, se observé un aumento significativo en los. po-
tenciales, los que alcanzaron niveles superiores a los ol_)servafdos previa-
mente al condicionamiento. El segundo grupo se someti6 primero a un
proceso de habituacién, en el cual los destellos eran aplic_adqs en for'm:jt
repetitiva. En esta situacién, los potenciales provocados disminuian para
aumentar rapidamente cuando se empezaban a rcf.orzaut los destellos con
un choque eléctrico nociceptivo, alcanzando un nivel igual al de antes
de la habituacién con cuatro asociaciones, y llegaron a tener una mayor
magnitud que los potenciales provocados al iniciarse el proceso t.ic hz'xbx-
tuacién. En un tercer grupo, antes de empezar el proceso de h_abltlfamén,
se paralizaron los niicleos constrictores de la pupila. En esta situacién, la
habituacién fue obtenida en forma més tardia, comparada con la del
segundo grupo. Una vez lograda la habituacién, se cn'xpcz.c’) a a:i;ociar un
choque eléctrico nociceptivo, aplicado a la pata anterior mnfcdnatamcniﬁ
después del cuarto estimulo. En contraste con lo descrito anteriormente, las
primeras dos o cuatro asociaciones no modificaron la magnitud de los po-
tenciales; sin embargo, nuevas asociaciones dieron lugar a que la magm&
tud del potencial creciera, hasta sobrepasar en un 50% la magnitu
original. Para entonces los gatos ya manifestaban una conducta f'ranca‘l
mente condicionada. Brust postulé que la significacién que adquicre €
estimulo se relaciona o esti dada por una activacién mayor de diferentes
areas del sistema nervioso central. Por otra parte, el aumento en la magn»
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tud de los potenciales que se observa inmediatamente después de la
primera asociacion tal vez se deba a una dilatacién de la pupila, ya que
este aumento no ocurria en los animales con parélisis pupilar. En cambio,
el aumento tardio parece resultar de una influencia facilitadora que per-
mite la mejor actuacién de las estructuras centrales, en virtud de una

mejor trasmisién sindptica a nivel de la retina (Brust-Carmona y colabo-
radores, 1967a).

Potenciales provocados secundarios

Los potenciales provocados secundarios, asociados probablemente con
la actividad del sistema sensorial inespecifico, también muestran varia-
ciones que pueden vincularse al proceso de aprendizaje. Estos potenciales
aumentan si se asocia el estimulo que los provoca con un reforzamiento,
y disminuyen en la extincién (Palestini y colaboradores, 1959); sin em-
bargo, esta relacién parece ser mucho mdés compleja y dependiente de
diversas variables. ‘

Pickenhain y Klingherg (1965) implantaron electrodos en la corteza
cerebral de ratas y las sometieron a un proceso de condicionamiento de
prevencion, en el cual asociaban un estimulo luminoso (EC) con un choque
cléctrico (EI). En estas condiciones, registraban un potencial lento con
una latencia de 15 a 20 mseg, cuya magnitud aumentaba considerable-
mente durante la adquisicién de la respuesta condicionada, y se mantenia
estable cuando la respuesta condicionada habia sido adquirida para dis-
minuir durante la extincién. En las primeras etapas de la extincién,
Pickeinhain y Klingberg encontraron un aumento significativo del poten-
cial, el cual disminuye con la extincién tardia; no obstante, estas varia-
ciones de los potenciales durante el aprendizaje no son tan ficiles de
interpretar, ya que pueden variar ademdas por otra condicién que quizi
ocurra en los procesos de aprendizaje; por ejemplo, los potenciales son
grandes cuando el animal estd “calmado” conductualmente, en cambio,
cuando se excita, el potencial disminyye. Thompson y Shaw (1965) en-
contraron que los potenciales provocados en la corteza de asociacién de
gatos tienen una latencia de 15 mseg cuando el estimulo es un sonido,
0 de 30 mseg cuando es una luz. Estos potenciales decrecen siempre que
el animal se “excita” conductualmente o se aplica un estimulo “distrac-
tor”. Thompson y Shaw encuentran también que estos potenciales no
Se habitian, y postulan que su magnitud se relaciona en forma inversa-
Mmente proporcional con el grado de alerta del animal; sin embargo, Ga-
lambos (1958) obtuvo resultados que indican que el potencial lcmgt
registrado en ¢l nicleo caudado, en el globus pallidus y en la corteza
Cerebral de gatos si se habitia, y crece en forma significativa cuando ¢
asocia con un reforzamiento el estimulo que los provoca.
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l"_l('}. 3.11 Registro EEG del hipocampo durante diferentes etapas de un
condicionamiento en el que un sonido (pequenn cuadrado negro) se asocié con
un reforzador positivo. (Tomado de Hearst y colaboradores, 1960.)

En otro estudio, Hearst y sus colaboradores (1960) registraron res-
puestas provocadas en el hipocampo, en ¢l cuerpo geniculado medial, en
el niicleo caudado y en la corteza cerebelosa de monos, mediante estimu-
lacién sonora. Estos potenciales se incrementaban si la estimulacién sonora
era asociada con un reforzamiento positivo. Si el reforzamiento se dejaba
de aplicar, los potenciales disminufan (figura 3.11). De la misma manera
(Hearst y colaboradores, 1960), en un proceso de discriminacién en el
que se emplearon tonos de diferente frecuencia (200 y 2 000 cps), se
observé un aumento del potencial Gnicamente al tono reforzado con un
choque eléctrico en todas las estructuras en las que se registr6; en cambio,
con el estimulo no reforzado no aparecié dicho incremento. Por altimo,
Hearst y sus colaboradores (1960) descubrieron que cuando un sujeto
se condiciona a accionar una palanca para recibir alimento tnicamente
durante Ja aplicaciéon de un sonido, se registra un potencial que aumen-
ta durante el proceso de adquisicién de la respuesta condicionada, pero
disminuye cuando el condicionamiento se ha establecido. Si en esta condi-
cién se quita la palanca y el comedero, continuindose con la aplicacién
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de los estimulos condicionantes, el potencial volverd a aumentar; sin em-
bargo, la reintroduccién posterior de la palanca y el comedero volverin
a hacer que el potencial decrezca.

Los datos mencionados indican que la aparicién de estos potenciales
parece depender, ademés del significado del estimulo, del procedimiento
de aprendizaje utilizado. Esto, en relacién con la disminucién de los
potenciales en las etapas tardias del condicionamiento instrumental, con-
trasta con la permanencia de los mismos durante todo el transcurso del
condicionamiento clésico.

Se ha postulado (Hearst y colaboradores, 1960) que esta diferencia
podria relacionarse con una emisién “automéatica” de una respuesta ope-
rante, durante la cual el sujeto atiende en forma primordial al movimiento
que va a realizar, observandose al mismo tiempo un decremento del
potencial provocado por el EC. En cambio, cuando el sujeto se ve impo-
sibilitado de realizar el movimiento (quitando la palanca), el potencial
aparece.

En un estudio posterior, Galambos y Sheatz (1962) registraron poten-
ciales provocados por un sonido o por un destello en estructuras tan
variadas como: la corteza del cingulo, la habénula, la corteza visual, el
hipotdlamo lateral, el nicleo caudado, la corteza auditiva, el cuerpo ge-
niculado lateral, en nicleos talimicos, en el mesencéfalo y en algunas
partes del sistema limbico. Dichos investigadores encontraron que el poten-
cial es relativamente semejante en todas las estructuras y que esta constitui-
do por tres ondas de polaridad positiva-negativa-positiva. El proceso
de condicionamiento utilizado consistié en asociar el estimulo sensorial
condicionante (sonido o destello) con la aplicacién de una corriente de
aire intensa a la cara del animal. Consecutivamente a las asociaciones,
el potencial aumentaba en forma significativa en la mayoria de las estruc-
turas estimuladas; en cambio, durante la extincién conductual, el poten-
cial decrecia. En uno de sus sujetos (monos), Galambos repitié el proceso
de condicionamiento y extincién varias veces en un periodo de meses.
En este animal “sobreentrenado”, la aplicacién del EC, cuando no estaba
frente a él el tubo que permitia aplicar el EI (la corriente de aire),
daba lugar a que los potenciales no aparecieran; en cambio, la introduc-
cién del tubo hacia que volvieran a aparccer. Esto indica que la facilitacién
del potencial se asocia de alguna manera a la posibilidad de recibir un
reforzamiento. Por otro lado, registrar un cambio electrofisiolégico similar
n préicticamente todo el cerebro durante el aprendizaje, hace pensar que
®ta  generalizacion es un fenémeno dependiente de la significacién
que adquiere un estimulo en el proceso. Esta idea estd de acuerdo con la

Postulacién de John y sus colaboradores (1964) y Brust-Carmona y sus.

Colaboradores (1967a), mencionadas anteriormente.
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. Actividad unitaria durante los condicionamientos clasico

¢ instrumental

El registro de la actividad unitaria durante el proceso de condicio-
namiento constituye un reto a la ingeniosidad y laboriosidad, debido a
que los registros que se efectiian sélo podrian interpretarse correctamente
si se lograra estudiar una muestra de neuronas significativa. Esto implica
la necesidad de implantar en forma crénica una gran cantidad de micro-
clectrodos, lo cual es pricticamente imposible hasta la fecha, o de hacer
registros sucesivos de muchas unidades, utilizando pocos microelectrodos
implantados crénicamente en una muestra de animales considerable. A
pesar de estas dificultades, existen investigaciones recientes que han logrado
superarlas en parte. (Ver capitulo «).

Kamikawa y sus colaboradores (1964 ) hicieron registros unitarios del
nticleo dorsomedial, del ntcleo centralateral, del ndcleo centromediano,
del ntcleo parafascicular y del complejo habenular, durante un procedi-
miento de condicionamiento de prevencién, asociando un destello (EC)
con un choque eléstrico nociceptivo (EI). Sus observaciones muestran que
entre la aparicién de la respuesta de orientacién y la adquisicién de la
respuesta conductual de prevencién, algunas de las neuronas estudiadas
empiezan a descargar con mayor frecuencia y con una latencia de 50 mseg
a partir del momento de la aplicacién del EC. Estos cambios fueron ob-
servados claramente, después de haber efectuado 50 asociaciones. Asimismo,
durante la extincién, la frecuencia de descarga era menor.

Buresova y Bures (1965) estudiaron en ratas curarizadas la actividad
unitaria en la formacién reticular durante un proceso de asociacién de
un estimulo sonoro (EC) y un estimulo eléctrico (EI). Observaron que
después de varias asociaciones EC-EI, aquellas neuronas que mostraban
cambios en su actividad basal al aplicarles el EI, empezaban a manifestar
los mismos cambios ante el EC. Por otro lado, Buchwald y sus colabora-
dores (1965), al registrar con un semimicroelectrodo actividad multiunita-
ria en el cuerpo geniculado medial, en el nicleo ventral posterolateral y
en el nicleo anterior, describieron que cuando un EC adquicre la capa-
cidad de provocar una respuesta condicionada, la actividad unitaria
aumenta en todas las estructuras estudiadas, con excepcién del nicleo
anterior. En gatos curarizados, Bures y Buresova (1967) trataron de con-
dicionar a 128 neuronas de las siguientes areas: talamo, formacién reticu-
lar, hipocampo y neocorteza, asociando un sonido con la aplicacién de
un estimulo eléctrico o quimico a la misma neurona. Dichos investigadores
lograron obtener evidentes resultados de condicionamiento en 17 neuronas
(figura 3.12). Véase capitulo 4.
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FIG. 3.12 Reacciones plisticas en una neurona talimica. El eje vertical in-
dica frecuencia de disparo neuronal. Un sonido reforzado incrementa la frecuen-
cia, tal como se puede observar en los registros B, C, D, E, ¥ y G, con respecto
al A. (Tomado de Bures y Buresova, 1967.)

% RESUMEN

1. La utilizacién de estimulos intermitentes condicionantes y del registro
de la actividad eléctrica provocada por estos estimulos ha permitido estudiar
hasta qué grado los procesos electrofisiolégicos se modifican correlativamente
con el aprendizaje.

2. Se postula la existencia de un sistema comparador de informacién
presente con la del pasado. El resultado de esta comparacién determina la
conducta a realizar.

3. Existen cambios en la magnitud de los potenciales provocados prima-
rios, que se han relacionado con la “significacién” de los estimulos.

4. El estudio de los potenciales provocados secundarios durante el apren-
dizaje, ha demostrado que su amplitud y sus caracteristicas se relacionan con
los procesos de atencién, con los de significacion del estimulo, con los de
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la actividad motora “automatizada” y con los que aumentan las probabili-
dades de aplicacién de un reforzamiento.

5. Durante el fenémeno de adquisicion de una respuesta condicionada,
los potenciales secundarios se generalizan a muchas estructuras cerebrales,
Se postula que esta generalizacion se relaciona en forma directa con la signi-
ficacién del estimulo.

6. Los registros de la actividad unitaria durante los procesos de apren-
dizaje, han demostrado que aparentemente hay una relacién entre la fre-
cuencia de descarga y la adquisicién del condicionamiento.

Actividad electrofisiolégica durante procesos complejos

Uno de los principales objetivos de la psicofisiologia es el estudio de
los correlatos fisiolégicos de los procesos cognoscitivos relacionados con el
pensamiento. La dificultad de la tarea es evidente, primero, por la nece-
sidad de utilizar procedimicntos conductuales objetivos que permitan la
cuantificacién de estos procesos, y segundo, porque el andlisis fisiolégico
del proceso de pensamiento sélo podrad realizarse cuando se conozca la
forma y los lugares donde el sistema nervioso codifica la informacién,
la procesa y, efecta el engrama que dard una respuesta adaptativa. A
pesar de la dificultad, existen ya investigaciones experimentales que han
empezado a afrontar estos problemas, obteniéndose resultados que, aun
cuando son simplistas, abren el camino y sientan las bases para estudios
posteriores.

La mayoria de estas investigaciones se relacionan con el estudio de
un potencial de larga latencia y duracién, registrado en la regién del
vértex en humanos ante diferentes manipulaciones.

En 1959, Rusinov registré un potencial en el vértex de humanos, con
una latencia de 70 a 80 mseg y con 25 a 200 pv de magnitud. Este
potencial aparecia por estimulacién sonora. Si el estimulo se repetia con
un intervalo menor de 5 seg, el potencial empezaba a desaparecer. En
cambio, a mayores intervalos, su magnitud no se afectaba. A los sujetos
se les instruyé para que apretaran una bola cada vez que se presentara
el estimulo sonoro. En esta situacién de estimulacion, efectuada con un
intervalo constante, se observé que el potencial aparecia aun en una
situacion de no aplicacién deliberada del estimulo. Incluso esta aparicién
correspondia al tiempo en que deberia suceder la aplicacién del sonido.

En 1964, Walter y sus colaboradores registraron en la corteza frontal
de humanos una respuesta eléctrica trifasica positiva-negativa-negativa,
provocada por un destello o por un sonido, que era seguido de un tren
de estimulos que el sujeto podia interrumpir o impedir si apretaba un
botén. La latencia de los dos primeros componentes de la respuesta eran
dependientes de la modalidad del estimulo. Las respuestas producidas por
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el sonido eran de menor latencia, de mayor magnitud y més constantes
que las producidas por la luz. Walter observé que aparece una onda nega-
tiva muy lenta y tardia, llamada “variacién negativa contingente” rela-
cionada dircctamente con la conducta de “intentar” apretar el botén.
Este potencial lento negativo parece relacionarse directamente con la
decision de apretar el botén, ya que si el sujeto decidia no apretarlo,
la respuesta no aparecia. Ahora bien, si no se aplicaba el tren de estimulos,
pero se le decia al sujeto que estimara cuindo deberia aparecer, la res-
puesta se hacia notoria (figura 3.13).

E, E;
Yvy

1 segundo

FIG. 3.13 Ejemplos de “variaciones negativas contingentes” registradas en
tuatro sujetos. E, es un destello y E, un tren de “clicks” que los sujetos hacian
terminar apretando una palanca. Cada trazo es la suma computada de seis po-
tenciales. La negatividad es hacia arriba. (Tomado de Hillyard y Galambos, 1967.)

Durante el establecimiento de un condicionamiento cl4sico (sonido,
Seguido de una corriente de aire aplicada al ojo del sujeto), la respuesta
eléctrica al sonido aparece muy grande en las primeras etapas del proceso
(Walter y colaboradores, 1964). Cuando las probabilidades de recibir el
EI son bajas o cuando simplemente se le dice al sujeto que no va a ser
reforzado el EC, la respuesta deja de aparecer. Walter (1964) postulé que
Sta respuesta eléctrica negativa se relaciona con la atencién, con la expec-
tancia y con la significacién del estimulo.
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FIG. 3.14 Potenciales provocados, registraaos en el vértex humano. Dentro
del circulo, el potencial registrado durante la decision (véase texto). (Tomado
de Davis, 1964.)

En el mismo afio, Davis registré6 en humanos un potencial en la regién
del vértex, que puede relacionarse con la toma de una decisién. El expe-
rimento consistié en lo siguiente: a un grupo de sujetos les fueron aplicados
una serie de cuatro sonidos, con un intervalo de 2.5 seg entre ellos. El
primer estimulo era de menor frecuencia que los otros tres; en cambio,
los estimulos tenfan la misma intensidad, con excepcién del peniiltimo
(tercero), que podia ser 3 decibeles mayor o menor que los demés. Un
grupo de sujetos ofan los estimulos en una situacién control, mientras
leian una revista. A un segundo grupo se le dijo que deberian apretar
un botén al oir el tercer sonido, independientemente de su intensidad.
Un tercer grupo fue instruido para que apretara el botén solamente cuando
el pendltimo sonido fuera més intenso que el antecedente. A cada grupo
se le aplicaban en cada sesién 32 series de sonidos, durante las cuales la
intensidad del tercer estimulo se aumentaba o disminuia en forma aza-
rosa, tratando de que en 10 de las 32 series se hiciera més intenso, en otras
10 menos intenso y en las restantes de igual intensidad. Los sujetos no
sabian cuindo iba a ser mayor o menor el pentiltimo estimulo. Mediante
una computadora, se promediaba la actividad eléctrica provocada ante
cada sonido de cada serie en los tres grupos, obteniéndose una respuesta
polifisica con un primer componente de signo negativo con una latencia
de 100 mseg, al cual le seguia un componente positivo con 175 mseg de
latencia. La magnitud de este Gltimo potencial dependia, aparentemente,
de. un proceso de toma de decisién, puesto que en el tercer grupo de
sujetos, la magnitud de la respuesta del tercer sonido era significativamente

mayor en relacién con la misma respuesta en los grupos uno y dos (fi-
gura 3.14).
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Potenciales provocados por un destello
(Electrodo en occipital)
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FIG. 3.15 Potenciales provocados en la regiéon occipi
; ] pital de un sujeto (J.A.).
Cada promedio esta computado de 100 potenciales. R.C.- Aqui el su{ieto ::ent).
las veces que el cubo de Necker se invierte. F.C.: Aqui el sujeto cuenta log des-
ellos. La negatividad es hacia arriba. Las diferencias entre los potenciales de-

pPenden de la atencid rti i
Coben 19673 cién selectiva por parte del sujeto. (Tomado de ny
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En otros estudios, Satterfield (1965) encontré que hay una relacién
directa entre la magnitud de un potencial provocado en la corteza auditi.
va por un sonido y el grado de atencién del sujeto. Donchin y Cohen
(1967) describieron que, en una situacién de atencién selectiva, el poten-
cial registrado en el vértex de humanos era mayor frente al estimulo que
el sujeto atendia (figura 3.15).

Ritter y colaboradores (1968) y Klinke y colaboradores (1968) obser-
varon que el potencial registrado en el vértex de humanos se habitda si se
aplican los estimulos con un intervalo menor de 10 seg y, ademis, que
la magnitud de este potencial se relaciona en forma inversa con la pre-
dictibilidad de aparicién del estimulo. En otras palabras, si el estimulo
aparece en forma azarosa no predecible, el potencial aumenta en magni-
tud; en cambio, si los estimulos se presentan con intervalos regulares, el
potencial es menor.

Low y colaboradores (1966) describieron que en humanos, en una
situacién de expectancia e intencién de responder, aparecia un potencial
con una latencia de 150 a 200 mseg, mis prominente en la porcién
anterior de la regién parietal. También Hillyard y Galambos (1967) des-
cribieron la aparicién de un potencial semejante al anterior, relacionado
con los mismos procesos. De acuerdo con este estudio, los autores postulan
que hay dos factores que influyen sobre la magnitud del potencial: . uno
es el aprendizaje de las reglas que rigen la presentacién de los estimulos,
y ¢l otro es la importancia de estos estimulos para el sujeto.

Una de las investigaciones més interesantes relacionadas con los factores
que influyen en la aparicién de estos potenciales es la efectuada por Sut-
ton y colaboradores (1965), quienes registraron en el vértex de humanos
un potencial provocado por una luz o por un sonido. Este potencial tenia
un primer componente negativo, con una latencia de 110 mseg (a la de-
flexién méxima) para el sonido y de 150 mseg para la luz, seguido de
un componente tardio positivo con 300 mseg de latencia. A los sujetos
se les aplicaban varios programas de estimulacién. En el primer programa
se administraba un estimulo “sefial”, seguido de 3 a 5 seg por un estimulo
“prueba”, que siempre era luz o sonido. El sujeto debia anticipar cudl
seria el estimulo prueba después de la sefial. En una primera situacién,
el sujeto sabia cual seria el estimulo prueba (situacién de certidumbre
absoluta). En la segunda situacién, el estimulo prueba podia ser luz o
sonido aplicados al azar (situacién de incertidumbre absoluta). Se obser-
varon claras diferencias del potencial, dependiendo de si la situacién era
de certidumbre o de incertidumbre para el sujeto. El cambio mas evidente
era que en la situacién de incertidumbre aumentaba la onda positiva.
Otro cambio, aunque menos perceptible, era un discreto incremento del
potencial negativo.
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FIG. 3.16 Potenciales provocados, promediados con una
mueslras).’El estimulo fue una linea vertical interpretada en c?&?“:l:d?: egtll::
€0mo un nimero 1 y en 50% de los casos como la letra I. Los potenciales provo-
cados por la “letra” se restaron de los provocados por el “nimero” (Diferencia)
'y se obtuvo una prl_xe_b:_a L. Solamente los registros de la zona parietal ) y
fml?o'ral .(Tn y T,) difirieron. Los de la zona occipital o presentaron diferenciar
Significativas. (Tomado de Grinberg-Zylberbaum y John, 1975.)

. El grado de incertidumbre en este estudio fue manipulado en una
Stuacién posterior, de la siguiente manera: a) el esttmulo “sefial” era
ch’Uido por ¢l sonido el 33% de las veces, y el 66% por la luz; b) el
Stimulo sefial era seguido por la luz el 33% de las veces y por el sonido
€l 669%. En ambas situaciones se observé que la onda positiva era grande,
Pero mayor mientras mas incertidumbre existia.



70 Cap. 8. Electrofisiologia del aprendizaje

Sutton informé que el potencial positivo también sufria modificacio-
nes relacionadas con las caracteristicas de la respuesta del sujeto, de tal
manera que cuando éste se equivocaba, el potencial €ra_mayor, compa-
rado con el observado cuando la respuesta era correcta (Sutton y colabo.
radores, 1965).

En otra investigacién, Sutton y sus colabora@orcs (1967.) encontraron
que el potencial positivo antes mencionado tambx'én se relaciona en form.a
muy importante con el momento en que el sujeto resuelve la “incerti-
dumbre”. ) .

Se ha discutido la posibilidad de que estos potenciales lentos sean sim-
plemente un artificio relacionado con la actividad muscular, y no resulten
del funcionamiento neural. En un estudio realizado con 30 sujetos h‘u-
manos, Bickford y sus colaboradores (1963) informgr.on que un potcncx.al
provocado en la corteza cerebral por un estimulo au(!mvo, con una l?.ten'(iln
de 150 a 200 mseg, podia ser modificado, dependiendo de la activacién
“voluntaria” de los musculos del cuello y de la nuca. Esta observacién
no fue confirmada por Low y sus colaboradores (1965), quicncs_cncon-
traron’ que el potencial no se debe a movimientos. En un estudio muy
reciente (1975), Grinberg-Zylberbrun y E. R. John presentaron a sujetos
humanos, una linea vertical que en algunos casos era interpretada como
el nimero 1 y en otros como la letra I. Los potenciales provocados en
ambas situaciones no difirieron en el 4rea occipital pero si lo hicieron
en la parietal y en la temporal (figura 3.16). 3

Este estudio indica que el 16bulo parietal y temporal estin rclacxon?qw
con el manejo conceptual, en cambio el occipital sélq con la fqrma fisica
del estimulo. Las mayores diferencias entre los potenciales ocurrieron alre-
dedor de los 150 mseg de latencias indicando que ¢l concepto niimero
Versus letra se “extrajo” alrededor de este tiempo.

RESUMEN

1. En estudios realizados en humanos, registrando potenciales lentos, se
ha encontrado una relacién entre la aparicién y las caracteristicas de esta
respuesta eléctrica y los procesos complejos. o i

2. Estos procesos tienen que ver con la toma de decisiones, la ater.lcm'l],
la intencién de responder, la significancia del estimulo, la expectancia, e
grado de incertidumbre y el pensamiento conceptual.

El nicleo caudado como probable estructura de integracion
de la informacién aprendida

Esta seccién se inicia con una somera descripcion anatémica del nicleo
caudado, seguido de una descripcién de datos electrofisiolégicos y con-
ductuales,
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El nicleo caudado es una masa alargada de sustancia gris, curvada
sobre si misma, a semejanza de una herradura, que en toda su exten-
sién estd intimamente relacionada con el ventriculo lateral.

Su extremidad rostral abultada, o cabeza, tiene forma de pera y hace
eminencia en el interior del asta anterior del ventriculo lateral. En el
piso de la porcién central del ventriculo, la cabeza va afiniAndose gradual-
mente hasta formar la cola, que se curva en el techo del asta inferior y
se extiende en direccién rostral hasta el nicleo amigdalino. La cabeza del
nicleo caudado contintia, por un lado, directamente con el espacio
perforado anterior, y por otro, se funde con el niicleo lenticular (Ranson
y Clark, 1968).

El nicleo caudado tiene principalmente neuronas pequefias de 10 a
15 micras, aunque también se observan neuronas mayores de 18 a 20
micras (Kemp, 1968; Adinolfi y Pappas, 1968). Desde el punto de vista
de su tamaio, las neuronas pueden dividirse en tres grupos: de 7 micras,
de 10-18 micras y de 22 micras. Dichas neuronas est4n distribuidas en
todo el nicleo sin formar agrupaciones (Kemp, 1968), y se hallan dise-
minadas dentro de una densa neuropila. Las neuronas pequefias se carac-
terizan por tener un contorno redondeado, un nicleo central grande y
una capa relativamente delgada de citoplasma, la cual rodea al nicleo.
Las inclusiones citoplasmaticas, como el aparato de Golgi, el reticulo endo-
plasmico, las mitocondrias y los ribosomas, estin distribuidas en el peri-
carién (Adinolfi y Pappas, 1968).

En contraste, las células grandes son triangulares, su nicleo es excén-
trico y pueden tener grandes inclusiones. El citoplasma de estas células es
proporcionalmente mas abundante y rico en organitos, comparado con
las neuronas pequefias. Tiene grandes cantidades de mitocondrias y de
ribosomas, y las membranas del aparato de Golgi tienden a formar agre-
8ados en la regién perinuclear o cerca del origen de las dendritas (Adinolfi
Yy Pappas, 1968). '

Frecuentemente se pueden encontrar partes de neuronas muy cercanas
entre si, existiendo entre ellas un espacio entre las superficies celulares
que las separan, con una distancia de aproximadamente 200 angstroms,
en donde, aparentemente, no existe material intersticial.

En el nicleo caudado se observan dos tipos de axones terminales. El
mas comin forma sinapsis axoespinosas, axodendriticas Y axosométicas y
tiene pequefias vesiculas de aproximadamente 400 a 450 angstroms de
diémctro, que pueden estar densamente agrupadas.

El segundo tipo de axén tiene vesiculas mas grandes, de 480 a 580
angstroms, algunas de las cuales pueden ser aplanadas, y forman sinapsis
axodendriticas o axosomiticas, pero nunca en las espinas dendriticas.

En el nicleo caudado existen miuchas sinapsis axoespinosas, y general-
Mmente una espina recibe mas de un botén terminal; pero las regiones den-
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driticas alargadas y las somaticAs no tienen botones sindpticos (Kemp,
1968).

La neuropila del ntcleo caudado esta formada por axones mielinizadog
y amielinicos, dendritas, varios procesos gliales Y NUIMErosos vasos sangui-
neos pequenos. El didmetro de las fibras miclinicas varia de 03 a 16
micras; la mayoria tienen un didmetro de alrededor de 0.64 micras, Estas
fibras aparecen aisladas o agrupadas, formando pequeiios manojos (Adi-
nolfi y Pappas, 1968). En proporcién con las fibras mielinizadas, existe
una mayor cantidad de fibras amielinicas (Kemp, 1968).

Conexiones bidireccionales

" Existen evidencias que indican que el nicleo caudado establece co-
nexiones tanto con estructuras del sistema eferente somatico, como con
estructuras del sistema eferente visceral, del sistema aferente y del sistema
limbico. '

SISTEMA EFERENTE SOMATICO

Corteza cerebral-niicleo caudado

Se describe una relacién importante entre el nicleo caudado y la
corteza cerebral. La estimulacién del nicleo caudado con un pulso cua-
drado produce una inhibicién en la descarga neuronal de la corteza
somdtica sensorial, que dura de 50 a 300 mseg (Nestianu y colaboradores,
1967).

Las regiones anteriores de la corteza cerebral provocan respuestas en
el nicleo caudado, que tienen latencias menores que las de las respuestas
provocadas por la estimulacién de las regiones posteriores; esto indica una
conexién mas directa de la porcién anterior de la corteza cerebral al
niicleo caudado que de la porcién posterior (Rocha-Miranda, 1965). Asf,
por ejemplo, se conocen conexiones muy importantes entre el nécleo cau-
dado y la corteza prefrontal (Johnson y colaboradores, 1968): las fibras
de la porcién dorsal del sulcus principalis pasan por la cipsula interna,
entran al fasciculo subcalloso y, a través de la porcién rostral de la cabeza
del niicleo caudado, van a terminar en las células de la porcién dorsal del
mismo. Otras fibras de la regién del sulcus principalis terminan en la
porcién dorsolateral de la parte rostral de la cabeza del nicleo caudado.
Tanto fibras del 4rea orbital lateral, como fibras de Ia circunvolucién
medial orbital terminan en la porcién ventrolateral de la cabeza del nd-
cleo caudado. Fibras del Area posterior medial orbital terminan en la

porcién ventral de la cabeza del niicleo candado (Johnson y colabora-
dores, 1968).
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Estudios de microscopia electrénica acerca de las terminaciones de las
fibras aferentes en el nicleo caudado indican que, tras una lesion extensa
en la corteza cerebral, fibras degeneradas mielinicas, amielinicas y termi-
nales se encuentran en toda la cabeza del nicleo caudado. Los botones
sindpticos, en contigiiidad con las espinas dendriticas que provienen de las
dendritas de todos tamafios, son los que mas se degeneran; sin embargo,
terminales en dendritas medianas Yy pequenas también lo hacen, aunque
en menor cuantia. Por iltimo, hay degeneracién ocasional en los botones

terminales de las sinapsis axosomaticas en células de tamano mediano
(Kemp, 1968).

Globus pallidus-niicleo caudado

Voneida (1960), después de lesionar el nicleo caudado en el gato
y en el mono, encontré degeneracion de fibras que parten de la cabeza
del nicleo caudado, pasan en direccién ventral, caudal y lateral, entran
a la porcién anterior de la capsula interna, continGan en direccién ven-
trolateral y caudal, atraviesan el brazo lateral de la comisura anterior,
desvidndose en direccién medial, y entran en la divisién media del globus
pallidus, donde muchas terminan.

Szabo (1962) encontré que, en monos, las porciones laterales del
nicleo caudado proyectan al scgmento  externo del globus pallidus vy,
en menor grado, al segmento interno; en cambio, fibras de la porcién

medial del nicleo caudado terminan en los dos segmentos de manera
similar.,

Sustancia nigra-cerebelo-oliva inferior-niicleo caudado

El nicleo caudado tiene conexiones con la sustancia nigra, de tal
manera que su estimulacién eléctrica provoca activacién de las neuronas
nigrales ipsilaterales, con una latencia de 3 a 4 mseg. Las neuronas de
la sustancia nigra, que son activadas por la estimulacién del ndcleo cau-
dado, se encuentran en las porciones rostrales (Frigyesi y Purpura, 1967).
Por otro lado, la estimulacién de la sustancia nigra produce activacién
de neuronas del nicleo caudado, situadas en la porcién medial de éste.
La latencia de la respuesta varia de 8 a 30 mseg (Feltz y MacKenzie,
1969). Estas respuestas se interpretan como evidencia de una conexién
directa entre la sustancia nigra y el nicleo caudado (Frigyse y Purpura,
1967). Por otra parte, se describen respuestas en el nicleo caudado pro-
Vocadas por la estimulacién de sustancia nigra, con una menor latencia,
que se identifican como resultado de una activacién antidrémica.

Tras la lesién del nicleo caudado (Voneida, 1960) se observan fibras
degeneradas, que alcanzan el polo rostral de la sustancia nigra (pars
Teticulata), en donde terminan (Voneida, 1960).
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El nicleo caudado también se conecta con la corteza del (‘:ercbclo.
Is posible registrar potenciales provocados en el cerebelo, n‘mdmntc la
estimulacién de la porcién lateroventral del nicleo caudado. ]r.sto‘s poten-
ciales son de dos tipos: uno con una pequeiia latencia (de 4 a 6 mseg),
que se registra con mayor amplitud en el lobulo simplex; c,l otro, con
mayor latencia (de 12 a 17 mseg), que se registra en .d 16bulo para-
mediano. La respuesta de corta latencia se distribuye umform.cmcmc en
la sustancia gris del cerebelo; la de mayor latencia es maxima en la
regién de las células de Purkinje (Fox y Williams, 1968). N A

El nicleo caudado también tiene conexiones con la oliva inferior
(Sedgwick y Williams, 1967b). La destrucciéon de esta L’xltir.na estructura
hace que desaparezca la respuesta de larga latencia, registrada en el
cerebelo (Fox y Williams, 1968).

SISTEMA EFERENTE VISCERAL

Hipotalamo-niicleo caudado

La estimulacién del ntcleo caudado causa una inhibicién en la fre-
cuencia de descarga de las neuronas, en el hipotilamo anterior y en el
posterior, que llega a durar hasta 2 000 mseg. En el hipotilamo ante-
rior, la inhibicién es mayor cuando se estimula el niacleo caudado
ipsilateral (Feldman y Dafny, 1967). Esto indica que el nicleo cau-
dado también se conecta con el hipotialamo.

SISTEMA LiMBICO

Nicléo caudado-hipocampo

Existe una relacién entre el nicleo caudado y el hipocampo, de tal
forma que la estimulacién del nécleo caudado aumenta la posdescarga
hipocampica que sigue de una excitacién de esta estructura (Costin Yy
colaboradores, 1963).

SISTEMA AFERENTE
Tdlamo-niicleo caudado

Una de las fuentes de conexiones aferentes méas extensas del ntcleo
caudado es el tdlamo. Johnson (1961) describié que el nicleo dorso-
medial del tdlamo manda fibras a los niicleos taldmicos adyacentes; la
mayoria de estas fibras cursan en direccién rostral hacia el m’fclco
ventral-anterior, hacia el nicleo reticularis y, en cantidad menor, hacia el
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ndcleo caudado. El nicleo centromediano, a su vez, contribuye con
fibras al globus pallidus, al putamen y a la cabeza del nécleo caudado.
Como el niicleo ventrolateral del tdlamo dorsal contribuye con fibras a.
los niicleos medial e intralaminar talimicos, y de éstos salen fibras al
nicleo caudado, al putamen y al globus pallidus, se establece un circuito,
en donde el tilamo dorsal se relaciona con el striatum en forma directa
e indirecta a través del nicleo reticular taldmico.

Shimamoto y Verzeano (1954) describieron que la estimulacién eléc-

trica de la porcién rostral de la cabeza del nicleo caudado provoca
potenciales en los siguientes ntcleos talamicos:

a) Suprageniculado.
b) Centromediano.

¢) Intralaminar.

d) Ventralis medialis.
¢) Lateral.

f) Anterior.

Ademads, también hay respuestas en el nicleo subtalimico, en el nicleo
entopeduncular, en la sustancia nigra y en el tegmento mesencefalico
(Shimamoto y Verzeano, 1954).

Por otro lado, la estimulacién del nicleo caudado, aplicada en la
zona vecina de la capsula interna, provoca alteraciones en la descarga de
las neuronas del niicleo ventrolateral del tilamo (Marco y colaborado-
res, 1967).

A su vez (Kaji y colaboradores, 1968), la estimulacién eléctrica de
los niicleos taldmicos inespecificos, con excepcién de la porcién ventral
del nicleo centromediano, provocan actividad de reclutamiento en el
nicleo caudado. Dicha actividad esta formada por potenciales positivos
de dos tipos: grandes y pequefios. Los primeros muestran un recluta-
miento en su amplitud, el cual es suprimido por la estimulacién eléctrica
con alta frecuencia de la formacién reticular mesencefalica. La ablacién
de corteza cerebral hace que dichos potenciales disminuyan de magnitud;
en cambio, los de pequefia magnitud no son afectados por la ablacién cor-
tical ni por la estimulacién de la formacién reticular mesencefalica (Kaji
¥ colaboradores, 1968). Lo anterior hace suponer que los pequefios po-
tenciales positivos se derivan de las neuronas activadas directamente por
las conexiones tilamo-caudado, mientras que los otros potenciales dependen
de un circuito mayor tilamo-corteza-niicleo caudado.

Una gran lesién en la porcién anterior del tilamo produce una dege-
Neraciéon en las fibras mielinicas, amielinicas y terminales en toda la

Cabeza del nicleo caudado. Esta degeneracién es similar a la observada

después de la lesién extensa de corteza (Kemp, 1968), excepto que no
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hay terminales axosomditicas degeneradas, aunque si se observa degene-
racién de los botones sindpticos en contigiiidad con las espinas dendriticas
(Kemp, 1968). Una lesion combinada del tdlamo y de la corteza cere-
bral, aunque provoca una degeneracién mas densa que con la lesién
unica, deja muchas fibras y terminales sin degenerar. Esto hace suponer
la existencia de numerosas interconexiones dentro del mismo nicleo cau-
dado. La veracidad de lo anterior lo demuestra el hecho de que des-
pués de la lesién, en la porcién posterior de la cabeza del niicleo cauda-
do, se observa una degeneraciéon mas densa en las regiones adyacentes
del mismo nicleo que la producida por la lesién combinada del tilamo
y la corteza cerebral (Kemp, 1968).

Eormacién reticular mesencefdlica-niicleo caudado

Después de una lesion en el mesencéfalo, se observan fibras mielinicas
y terminales en dendritas y espinas, que degeneran en la cabeza del ni-
cleo caudado, aunque en menor cuantia que tras la lesion en el talamo
(Kemp, 1968).

La microscopia electrénica muestra que no hay una diferencia apa-
rente ‘en la zona de terminacién de las distintas aferentes al ntcleo cay-
dado, aunque es posible que un estudio cuantitativo del tamaiio de las
dendritas relacionadas con las terminaciones degeneradas de uno u otro
grupo de aferentes muestre alguna diferencia entre la distribucién de las
terminales en el 4rbol dendritico (Kemp, 1968).

La existencia de la gran cantidad de conexiones entre el nucleo
caudado y el sistema aferente talimico podria explicar el hecho de que
el nicleo caudado responda a estimulaciones sensoriales (Albe-Fessard
y colaboradores, 1960a; 1960b; Encabo y Buser, 1964; Sedwick y Wil-
liams, 1967a).

Estas respuestas “sensoriales” del niicleo caudado son potenciales con
latencias grandes; por ejemplo, el potencial provocado en el niicleo cau-
dado por un estimulo visual tiene una latencia de 25 a 60 mseg,
por un estimulo auditivo es de 20 a 30 mseg, por un estimulo somético
es de 20 a 27 mseg (Albe-Fessard y colaboradores, 1960a).

Por la estimulacién eléctrica de los nervios de las extremidades (Sed-
wick y Williams, 1967a), las neuronas del niicleo caudado responden con
una latencia de 40 mseg (figura 3.17).

Por otro lado, se sabe que el nicleo caudado tiene una influencia
inhibitoria sobre la actividad de la formacién reticular mesencefalica ¥y
del sistema talimico difuso (Buchwald y colaboradores, 1961a; Heuser
y colaboradores, 1961; Demetrescu y colaboradores, 1965; Demetrescu,
1967) vy, en general, ejerce una modulacién inhibitoria sobre la actividad
sensorial (Demetrescu y Demetrescu, 1962; Krauthamer y Albe-Fessard,
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FIG. 3.17 Se muestra una unidad del niicleo caudado que responde a la es-

timulacién eléetrica de los nervios de las cuatro extremidades. La unidad res-
ponde con una espiga tnica después de un retardo de 40 mseg. (Tomado de
Sedgwick y Williams, 1967.)

1963; Krauthamer, 1963; Demetrescu y colaboradores, 1965). Estas in-
fluencias podrian cursar a través de las conexiones que se establecen entre
¢l nicleo caudado, el tilamo y la formacién reticular mesencefalica.

Estudios conductuales ;

Que el niicleo caudado tenga una estructura neuronal muy peculiar,
aunado a la existencia de conexiones muy amplias de esta estructura con
la mayor parte del sistema nervioso central, por un lado, con los sistemas
aferentes especificos ¢ inespecificos; que aparentemente modifique tanto
la actividad de la FR mesencefilica, como la actividad del sistema tal4-
mico difuso, por otro lado; y que tenga una conexién con los sistemas
eferentes, tanto piramidal como extrapiramidal, hacen muy probable que
¢l nicleo caudado participe de manera significativa en los procesos res-
ponsables de la adquisicién y mantenimiento de respuestas condicionadas,
cuando menos en las que se incluya de manera importante la actividad
motora.

Se ha descrito que la lesién del nicleo caudado afecta diversas fases
de los procesos de aprendizaje. La lesion bilateral del nicleo caudado
produce una pérdida total de la habilidad para emitir respuestas de
retardo (Dean y Davis, 1959). La prucba de retardo consiste en colocar

un reforzamiento en una de dos cajas idénticas, colocadas a la vista,’

pero fuera del alcance de un sujeto. Después de que éste ha observado
en cudl de las dos cajas esta el reforzamiento, se le impide durante cierto
Uempo (retardo) su vision de las cajas. En seguida de este retardo, se
permite la manipulacién de las cajas, observando si el sujeto acierta a
tomar la caja con el reforzamiento. Monos a los que se les lesiona el
Nicleo caudado en forma bilateral, pierden este condicionamiento, aun
St el retardo es minimo (Dean y Davis, 1959). La lesién unilateral del
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FIG. 3.18 La lesion del nicleo caudado bilateral deteriora el condiciona-
miento de retardo. Las primeras dos barras son el resultado en discriminacién
de colores. Las siguientes son resultados de Ias pruebas de retardo. A la derecha
se presentan las localizaciones histologicas de las lesiones. Las barras negras
indican el porcentaje de aciertos en animales intactos. Las barras con rayas

muestran lo mismo en animales con lesiones bilaterales del nicleo caudado.
(Tomado de Dean y Davis, 1959.)

nicleo cavdado produce una pérdida parcial de esta habilidad. La pér-
dida parece relacionarse con la cantidad de estructura lesionada (Dean
y Davis, 1959), (figura 3.18).

El déficit que se observa en el condicionamiento de retardo parece
o ser privativo de la lesién del nicleo caudado. Se han encontrado
resultados similares tras la lesién restringida de la corteza frontal (Battig
y co]fﬂ)orztdorcs, 1962); sin cmbargo,' debido a la gran cantidad de
conexiones entre la corteza frontal y el nicleo caudado, se podria pensar
que los efectos de deterioro en el condicionamiento de retardo se deben
a la alteracién de un mismo sistema frontocaudado. Asimismo, la lesién
de la corteza frontal o del nicleo caudado produce un déficit en el con-
dicionamiento de discriminacién (Battig y colaboradores, 1962).

Adgm:’m de haber un déficit en el condicionamiento de retardo y en
el de dxscriminacién, se observa que la lesién bilateral del nicleo caudado
h.ucc que sea muy dificil para un animal adquirir y mantener un condi-
clonamiento ‘de alternacién (Chorover y Gross, 1963). Este tipo de
aprendizaje consiste €n que el sujeto accione primero una palanca colo-
cada en un extremo de la caja de Skinner Yy en seguida accione otra,
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la cual es reforzada sélo si ocurre esta alternacién (primero una palanca
y luego la otra). Ratas a las que se les lesiona el nicleo caudado en
forma bilateral, tardan més tiempo en adquirir el condicionamiento de
alternacién y cometen més errores que ratas normales (Chorover y Gross,
1963).

Por otro lado, la lesién unilateral del niicleo caudado en ratas bloquea
la conducta de accionar una palanca con la pata anterior contralateral,
sin afectar la misma conducta con la pata homolateral (Hansing y co-
laboradores, 1968).

La lesién bilateral del nicleo caudado, en ratas a las que se les
somete a un condicionamiento instrumental utilizando un esquema de
intervalo fijo, hace que aumente el nimero de respuestas en el periodo
de supresién entre cada aplicacién. Esto indica que el nucleo caudado
se relaciona con el proceso de inhibicién de conductas motoras.

Schmaltz e Isaacson (1968) observaron que la lesién del niicleo cau-
dado en ratas produce un deterioro temporal posoperatorio en una con-
ducta condicionada instrumental. Ratas con lesién en la corteza frontal
no tienen este deterioro. Cuando se recupera la respuesta tras la lesién,
las ratas con el ntcleo caudado destruido son lesionadas en la corteza
frontal; de la misma manera, aquéllas con la corteza frontal lesionada
lo son también en el ntcleo caudado. Cuando la lesion en la corteza
frontal se afiade a la lesién del ntcleo caudado hay deterioro; cuando,
a la lesién de la corteza frontal se afina la lesién del nucleo caudado, se
produce un deterioro mucho mayor en la respuesta condicionada (Schmaltz
e Isaacson, 1968).

La lesién del niicleo caudado produce un déficit en la conducta de
inhibicién de una respuesta condicionada de prevencién pasiva, sin haber
efecto sobre la inhibicién de la respuesta incondicional (Kireby y Kimble,
1968). En una situacién activa, los animales con lesién del nicleo cau-
dado no pueden aprender la respuesta de escape y de prevencién.

Por otro lado (Gybeis y colaboradores, 1967), pequeiias lesiones elec-
troliticas unilaterales del nicleo caudado en gatos producen disturbios en
Su actividad motora y sensorial compleja, permaneciendo las funciones
motoras y sensoriales elementales sin alteracién. Aparentemente, las difi-
cultades se relacionan con la conducta adaptativa motora contralateral
Cuando el animal se enfrenta a una situacién compleja. También se
observa que el animal presenta falta de atencién a objetos situados en el
lado contralateral al de la lesién. Si la lesién es bilateral, las dificultades
Son mds pronunciadas y se presentan en las cuatro extremidades, El animal
Presenta catatonia al principio y después una franca hipoqui . Si se
Presenta un ratén al animal, éte no le atiende (Gybels
1967). Este sindrome parece relacionarse estrechament¢on una
¢n los mecanismos de atencién y en la conducta ada atiypy arme
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situacién cuya caracteristica principal es la complejidad (Gybels y colaho.
radores, 1967).

Por otro lado, 1a estimulacién del nicleo caudado a baja frecuenci
y con 0.5 y 1.0 miliamperes de intensidad, provoca la supresion total de
los movimientos condicionados de accionar una palanca para recibir a)j.
mento, ante la aplicacion de un EQ (Buser y colaboradores, 1964). La
misma  estimulacion ne inhibe movimientos incondicionados, tales comgo
sostener el alimento con [a pata, volver la cabeza, masticar Yy caminar
(Buser y colaboradores, 1964 ). -

Otros estudios (Rubinstein ¥ Delgado, 1963) indican que la estimy-
lacién eléctrica del niicle caudado provoca inhibicién especifica de Ia
conducta de aproximacién Y de la fase consumatoria de una reaccién
alimenticia, ademis de una inhibicién de la conducta condicionada de
prevencion. .

“positiva”, se empieza a aplicar la misma seric de destellos; pero, a
partir del segundo destello, aparece una serie de cuatro sonidos breves, con
un intervalo de un segundo entre cada uno de ellos. Este patrén de esti-

recibir ( destellos-sonido). A esta conducta inhibitoria se le llama de inhi-
bicion condicionada. Gatos a los que se les lesiona en forma bilateral
el nicleo caudado, se ven imposibilitados para adquirir y mantener la
inhibicién condicionada, sin que la lesign afecte la conducta motora
incondicionada,

De la misma forma Brust-Carmona Y sus colaboradores (1967b) en-
contraron que la aplicacién tépica en el nicleo caudado de anestésicos

€n cambio, la aplicacién de dosis muy bajas de adrenalina (4 gamas)
produce un aumento en la capacidad de inhibjr la conducta ante la
aplicacién del mismo patrén. El efecto ante las dos sustancias es temporal,
de modo que los sujetos vuelven a las condiciones de Preaplicacién en un

——
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FIG. 3.19 La aplicacién de novocaina en la cabeza del NC: roduce una
disminucién de las respuestas correctas del,IC, siendo mas acentuado duradero
el efecto cuando la microinveccién fue bilateral, Sin modijficacién mportante

de la RCP. N.C.: nicleo caudado; L.C.: inhibicién condicionadas R.C.P.: respuesta
condicionada positiva. (Tomado de Brust y colaboradores, 1911.),

nicleo caudado (figura 3.19).
Recientemente Prado Alcals (1970) y colaboradores (1973) encon-
traron que la aplicacién de atropina y de KC1 3M en el nicleo caudado
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FIG. 320 lLas columnas representan el m'l'mt-ru (!e respuestas correctly en
un condicionamiento tipo pavioviano. La aplicacién topica de KCI 3M en e‘l quclgo
caudado deteriora la respuesta condicionada, El mismo volumen de NaCl isoté-
nico no provoca cambios. (Tomado de Prado-Alcald y colaboradores, 1973.)
Galambos y sus colaboradores (1955), Galambos (1958) y Galambos
y Sheatz (1962) cncontrarén que potenciales lentos de larga latencia re-
gistrados en ¢l nicleo caudado, ante estimulacién sensorial, sufrian un
aumento si se asociaba el estimulo que los producia con un reforzamiento,
y decrecian en un proceso de extincién, aun en animales paralizados con £
. Haxedil (véase el capitulo 3). Resultados similares han sido obtenidos
s recientemente por Grinberg-Zylberbaum y colaboradores (1973) (fi-
guras 3.21 y 3.22). (Véase el capitulo 4.) ‘
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FIG. 3.21 A: Los potenciales provocados en el nicleo caundado por un estimulo
condicionado (Juz) en tres gatos, se incrementan durante ol mantenimiento Ut
durante el reacon”

la R.C;B: decrecen durante la extincion y : reaparecen
dicionamiento. (Tomado do Grinberg-Zylberbaum y colaboradores, 1973.)
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RESUMEN

1. El nficleo caudado tiene una estructura neuronal caracterizada por
su homogeneidad y por una gran proporcién de axones amielinicos y neuro-
nas pequeiias.

2. El nacleo caudado se conecta en forma bidireccional con:

La sustancia nigra,

La corteza del cerebelo.

La oliva inferior.

El hipocampo.

El hipotalamo.

La corteza somatica sensorial.
La corteza prefrontal y frontal.
El globus pallidus.

El mesencéfalo.

¢ Otros niicleos talamicos.

3. El nicleo caudado se relaciona con los siguientes procesos y fases del

aprendizaje:

e Con el condicionamiento de retardo.

e Con el condicionamiento de discriminacién.
¢ Con el condicionamiento de alternacién.
* Con el condicionamiento de prevencién.

e Con la inhibicién condicionada.
e Con el condicionamiento alimenticio.

4. FEl nicleo caudado se relaciona con la modulacién de la actividad
sensorial, de la actividad cortical, de la actividad del sistema taldmico difuso
y de la FR mesencefélica.
5. El nucleo caudado es una estructura polisensorial.

6. La actividad eléctrica del nicleo caudado parece modificarse durante
algunos procesos de aprendizaje.

Los niicleos intralaminares y de la linea media del talamo.
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RESUMEN DE LA SEGUNDA PARTE

1. Recuperacién y evocacidén de la informacién almacenada
en la memoria

La informacién en el cerebro estd asociada con patrones especificos de
actividad eléctrica que resultan de las caracteristicas de disparo de neuronas
que forman parte de circuitos complejos.

*La evocacién de la informacién almacenada referente a un objeto implica
la aparicién de patrones electrofisiolégicos similares a los que se activaron
cuando el objeto, ahora evocado, fue percibido. Esta activacién similar es
desencadenada por un estimulo que fue asociado con la informacién antes
percibida y ahora almacenada. Esto implica que las caracteristicas fisicas de
un estimulo son menos importantes que los patrones que logra evocar.

Este hecho, en términos neurofisiolégicos, debe implicar algin mecanismo
que transforme la sefial de entrada en el patrén de actividad neuronal que
corresponda con el complejo de estimulos almacenados con el cual fue aso-
ciado.*Un ejemplo familiar de estos procesos es la asociacién entre un objeto
y una palabra,}Cuando esta asociacién se ha aprendido bien, podemos evocar
el nombre del objeto al observarlo. Esto significa que el estimulo visual
desencadena el patrén verbal almacenado.. Podemos explicar este hecho si
consideramos que el estimulo que activa en forma éptima a las neuronas del
sisterna visual es relativamente simple a nivel de las células ganglionares de
la retina y se vuelve mas complejo a nivel cortical, con un correspondiente
incremento en el tamaiio de los campos sensoriales de las células de estas
estructuras. Esto significa que existen patrones de conexiones cuya caracteris-
tica principal es el aumento de convergencia, desde los niveles periféricos
hasta los niveles centrales del sistema visual}} Algo similar ocurre en el siste-
ma auditivo. Los patrones de conexiones de alta convergencia reducen el
Nimero de canales fisicos necesarios para trasmitir toda la informacién acerca
de un complejo de estimulos, aumentando al mismo tiempo la compleji-
dad de las sefiales que cada uno de estos canales trasmite.

Si los circuitos de alta convergencia del sistema visual y del sistema audi-
tivo convergen en neuronas polisensoriales comunes que pueden cambiar sus
Patrones de respuesta cuando simultineamente dos patrones de alta conver-
gencia y complejidad son presentados, y después responder con el patrén com-
inado cuando solamente uno de los patrones originales es aplicado, entonces
Cuando el patrén combinado es activado por un miembro de la pareja, esta
activacién puede duplicar los patrones eléctricos y asi desencadenar la evo-
Cacién de la informacién abmacenada.




RECUPERACION Y EVOCACION DE LA
INEFORMACION ALMACENADA
EN LA MEMORIA

A. CONSIDERACIONES PRELIMINARES

LA CONSIDERACION FUNDAMENTAL que se cxaminari en este capitulo,
en relacién al proceso de evocacién de la informacién aprendida, es que
los patrones neuronales eléctricos que se activan durante la percepeidén
de un objeto aparecen en el curso de la recuperacién de la informacién
almacenada y asociada con el mismo.

(Cada objeto que es percibido se transforma, a nivel de la retina, en
un patrén de activacién neuronal complejo, pero especifico en sus carac-
. leristicas espacio-temporales. Este patrén complejo contiene toda la in-
formacién acerca del objeto percibido.

La percepcién subjetiva tiene lugar cuando el patrén complejo de
activacién neuronal llega a las estructuras cerebrales, en las cuales ¢l ana-
lisis y decodificacién del patrén son realizados.

La evocacién y la recuperacién de la informacién almacenada acer-
ca del objeto ocurre cuando algunas partes, o quizi todo el patrén que
se activé primero durante la percepcién del objetg, son ahora duplicados.
por medio de un estimulo que lo logra disparar-

En este aspecto, €l proceso perceptual es inseparable de los complejos
procesos de evocacién. El propésito del presente capitulo es presentar
datos que indiquen que la forma en la cual un sujeto percibe la infor-
macién asociada con un complejo de estimulos (lo que podriamos Hamar
contenido informacional del estimulo), esti relacionado con patrones
especificos de actividad eléctrica neuronal. También, se¢ persigue analizar
la similitud entre la activacién de estos patrones durante la percepcidn
Y la evocacién de la informaci6n, asi como proponer una hipétesis acerca
de los probables mecanismos que pueden lograr esta similitud.

.
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1a informacién en el sislema nervioso como patron especitico
de actividad neuronal

Respuestas dv Jrecuencie especifiea

In el piarrufo anterior mencionamos (ue ¢l _('untrninlo informacional
de un evento externo esta representado y transformado coo patrones s
pecificos de actvidad  eléetric, que son stmilines a fos e fparaen
durante i evocacion de I informacton asociada con el mismo evenio
externe.  Evidencia experimental que estd de acuendo con la postula-
cion obtenida en 1945, en un estwdio realizado por favanov y Po-
liakov, quicnes describicron ¢l fendmeneo flamado a.s‘imilm'if’}n del rifmlo
comentado ¢n ¢l capitulo anterior. 8¢ presentaba un c.slmmlo‘ (:(md!.—
cionante que consistia en una luz inl(rrmiu-nlc_ con una frccucncn;lldc 3
por segundo, enteramente similar a la frecuencia utilizada como cslgmulo
incondicionado. El estimulo incondicionado constaba de una serie de
choques cléctricos aplicados en una region de la pic'l del g.lx'firnal. Antes
de la asociacién entre ¢l estimulo condicionanie y el incondicionante, este
Gltimo evecaba una actividad cortical earacterizada por un rilmo. elée-
trico de 3 hertz. LI estimulo condicionante, en esta ctapa del expermmen-
to, no evocaba ninguna actividad cortical especilica. Ta [!’l‘Cl.lL‘I’_lCIil (.h:l
ritmo cortical obtenido al aplicar el estimulo incondicionado era idéntiea
a la frecuencia del estimulo externo. Uste hecho indica que este cstirm.uln
era representado, de alguna manera, en el cerebiro como un ritmo eléctrico
caraclerislico.

Después de haber asuciado los dos estimulos, empezd a aparccer cn la
corteza un nitmo cectroencefalografico de 3 hertz ante la aparcion d’cl
estimulo condicionante. En seguida de ésto, el ritmo fue observado aun
durante los intervales interestimulos. Estos hechos [ueron intcrprclad/os
por los autores como cvidencia de que la [recuencia de ta actividad cléc-
trica ritmica contenia de alguna mancra la informacion acerca del e
tinulo. ‘

Fn otro estudio, Yoshii y sus colaboradores (1957) (ver figura 3.7)
encontraron que ¢l fendémeno de asimilacion del ritmo aparccii (;L_m'nd(;
un animal era simplemente colocade en «f lugar en que se rcallz(_) dﬂ
condicionamiento, y no aparccia en un lugar que no habia ‘sido 115(,)(:121. f)
con ¢l proceso. Este descubrimicnto b‘ig‘l!lf[(‘,i.l. que b actividad ‘.ﬂ""m(':
que repeesenta la informacion pucde ser disparada y rf_-.(tofl’:struula p‘
partes del complejo de estiimulos presentes durante l_a adquisicion del [)d‘l.z.
digma de aprendizaje. Que ¢l mismo ritmio apareciera du{':mlt: I prc.std‘l
tacién real del estimulo y en su ausencia, pero ¢n presencia de partes Lr
esterotipo que fue asociado con €, indica que ¢l cerebro puede adgut!
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wnie represendacion del complejo de cstimules, correspuomdiendo esta re-
presentaiost o o wetividind eléctrica paticulir que os disparada durante
Lt evacaciin.

En estudio: nvis recientes, el gimpo de tabago encabezado por John
bie presentado cvidencins (véase el capitalo 33§ John v Killam, 1959;
John y coluboradores, 19G1; Chow v colabondores, 1457 John y colabo-
radores, 136 John ¢ Kitlon, B30 [ohn, 1967 John, 1972: John y
eoluboradores, 19735 que aplione los halbiaos anterores. By uno de
sus prinveras esiudios {foln y Killan, 1954 dichos investigadores con-
diciomron gatos para que previnieran by aplicacion: de un choque elée-
trico al responder a una luz intermitente de 10 hertze Coando este estimuo-
lo adquiriy un significade, se observd que Ty actividad eléetrica de a
corteza visal y de otvas estructoras corchrales cmmpezd o corresponder a
la frecuencia de Ta luze Mas adelante, cuando s introchujo otra frecuencia
de T oz internitente y el animal oostrabas una respuesta generalizada
ante ella, nomifestando T misma respuesta de preveacion, la actividad
cléctrica registradac correspondié. con L interpretacion {contenido infor-
macionat) que ol animal daba ol estimuly, y no correspondié con las
caracleristicas [sicas de &te; s decir, Ta actividud cléetrica era I misma
que la registrada cuando el estimulo era realmente de 10 hertz. Ashimismo,
cnando o} aniead empezaba o diseriniinar Iy mueva luz uo respondiendo
ante el la actividad eléetrica empezaba o corresponder con las caracte-
risticas [isicas del estimulo, ahora discriminado. Esto significa que el valor
mformacional de un estimulo se relaciona con su capacidad para evocar
mnformacion almacenada, y ésta, z su ver, puarda una estrecha corre-
lacion con los patrones de actividad cléctrica ¢que son evocados por ella.
Mas ain, el valor informacional del ritmo cléctrico parece ser inde-.
pendiente del tipo parvticular de paradigma utilizado. Fsto se demostrd en
un estidlio realizado por los mismos autores (John y Killam, 1960),
en el cuad varios animales fueron condicionados a pulsar una palanca
como respuesta aun estimulo de 10 hertz y a no pulsarla cuando el
estimulo era de 6 herte (véase capitulo 3). En las presentaciones iniciales
del estimulo de 6 hertz, enando los animales respondian a @ como si
Faera de 10 herty, Ly actividad eléetrica de la corteza, del cuerpo genicu-
lado Luteral, de Ju formacion reticular, del hipocampo y del fémix co-
rrespondi con as registradas cuando el estimulo de 10 herz era realmente
presentado.

Esto signdica que ol vador iformacional read de wn complejo de
estimules po et asociado con las caracteristicas fisicas de éstos, sino més
bien con su capacidad de evocar una representaciéon previamesnte alma-
Cenndin Esta dltima se manifiesta como una actividad eléetrica ritmica,
particular y espucilicae. La terp-etacion conductual que un animal hace
acerca de un estimulo representa Ja forma particular en que el estimulo
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fuc integrado y percibido. La correlacién entre la representacién y la
actividad cléctrica asociada con ésta, indica el importante contenido in-
formacional de esta actividad. Por otro lado, los estudios antes mencionados
revelan que los procesos perceptuales son inscparables de los procesos
de cvocacién asociados con informacion almacenada. Unicamente esta
interdependencia pucde explicar por qué el mismo estimulo fisico puede
resultar en diferentes conductas (figuras 4.1 y 4.2).

Gato 3 (LLG,)

FIG. 4.2 Potenciales provocados en el
cuerpo geniculado Jateral (registros bi-
polares). V,RCA: durante una respues-
ta de aproximacién (RCA) ante deste-
lios de 3.1 eps. V,RCA: durante una
RCA generalizada ante un estimulo

V3 RCE

v, RCE

neutral de 5.0 c¢ps. V,RCE: durante una
respuesta de evitacion (RCE) generali-
zada ante un estimulo de 5.0 cpa.
V_RCE: durante una respuesta de evi-
tacion (RCE) ante un estimulo de 7.7
eps. La linea interrumpida entre V.RCA
y V,RCE indica los intervalozs en los
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cuales hubo diferencias significativas
(p < 0.01) entre V,RCA y V,RCE, Loa
nimeros a la derecha indican los coefi-
cientes de correlacion entre respectivos

100 mseg potenciales. (Tomado de John, 1872.)

La idea de que la informacién codificada acerca de un estimulo externo
sc relaciona con patrones particulares de respuestas eléctricas estd también
de acuerdo con los estudios hechos por Colavita (1973), en los cuales
un estimulo condicionante externo de una frecuencia especifica que es
utilizado en un paradigma de condicionamiento, se sustituye por una
estimulacién eléctrica directa del cerebro (con la misma frecuencia).
Esta estimulacién evoca exactamente la misina respuesta condicionada que
la obtenida con el estimulo externo. MAs ain, si el paradigma conductual
implica responder en dos formas distintas a dos estimulos externos que
dificren en frecuencia, la estimulacién dirccta con las dos frecuencias re-
sulta en las dos respuestas conductuales, cada una de ellas controlada
por la frecuencia “interna” exactamente de la misma forma y especifici-
dad que la obtenida con los estimulos externos.
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Otro hecho interesante es la similitud de los ritinos registrados en
varias estructuras del cerebro cuando el estimulo ha adquirido un signi-
ficado informacional (John, 1972; John, 1967).

Estos hechos han sido descritos por John (1972) como sigue: ... “E]
cvento critico en el aprendjzaje es el establecimiento de sistemas repre-
sentacionales de grandes nGmeros de ncuronas en diferentes partes del
cerebro, cuya actividad ha sido afectada en forma coordinada por las
caracteristicas espaciotemporales de los estimulos presentes durante una
experiencia de aprendizaje. Los patrones coherentes de disparo de las
neuronas en estas regiones irradian a otras regiones del cerebro. El inter-
cambio sostenido de actividad entre las células participantes permite una
rdpida interaccién entre todas las regiones afectadas por el patrén de
activacién que les llega. Esto inicia el desarrollo de un modo comin
de activacién, esto es,'un patrén temporal que es coherente en todas estas
regiones y especifico para el complejo de estimulos aplicados.”

Lo anterior implica una aproximacién estadistica o gestaltica al pro-
blema de c6mo la informacién es representada en el cerebro.

De todo lo que se ha dicho hasta este momento, incluyendo la afir-
macién de John, tres cuestiones merecen un comentario:

1. Los patrones especificos de activacién eléctrica que son evocados
cuando un estimulo adquiere un valor informacional no dependen de las
caracteristicas fisicas del estimulo, sino de la forma como éste es inter-
pretado. Esta interpretacién, en términos neurofisiolégicos, debe implicar
alglin mecanismo que transforme las sefiales de entrada en patrones de
activacién neuronal que correspondan a los complejos de estimulos con los
cuales han sido asociadas. En otras palabras, las sefiales de entrada esta-
blecen interacciones con un patrén almacenado. Este dltimo es el que
aparece, y no el que corresponde con las caracteristicas fisicas de los
estimulos externos. El mecanismo que hace posible este proceso de inter-
accién serd postulado en una seccién posterior de este capitulo.

2. La irradiacién de la actividad eléctrica especifica de la cual habla
John, no es azarosa. Algunas estructuras o regiones del cerebro deben
estar més involucradas en el anilisis, almacenamiento y evocacién de la
informacién que otras regiones. Probablemente el nivel de implicacion
depende de Ja modalidad del estimulo. De hecho, en un estudio reciente
(Bartlett y John, 1973), se encontré que la participacién de una region
cerebral en estos procesos es logaritmicamente proporcional al impacto que
los eventos sensoriales tienen en tal regién (figura 4.3).

3. La aparicién de un ritmo electroencefalografico, asociado con €l
valor informacional de un estimulo, no significa que el contenido de un2
sefial sc relacione en forma directa con estas actividades macroeléctricas.
La relacién directa debe ser con la actividad neuronal unitaria en millones
de células. Esta actividad unitaria puede aparecer o manifestarse como '
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FIG. 4.3 G.L.:cuerpo geniculado lateral; VIS.: corteza visual; FRM.: for-
macion reticular mensencefdlica; AUD.: corteza auditiva; G.M.: cuerpa genicu-
lado medial; H{P : hipocampu (vease texto).

ritmo electroencefalografico especifico 0 como una morfologia particular
de un potencial provocado; pero lo importante no es el ritmo electro-
encefalografico o el potencial provocado, sino la actividad particular de
la que éstos resultan. La informacién no estad contenida en la actividad
de una neurona tnica (John, 1972), sino mas bien en la actividad esta-
distica o gestaltica en una poblacién grande de neuronas; no obstante, al
mismo tiempo, la Gnica forma de entender esta informacién es mediante
la investigacién de los patrones de actividad cléctrica de los componentes
de la poblacién, sin perder la aproximacion gestaltica o estadistica. En
este sentido, la informacién debe estar contenida y, por ello, buscada en
los patrones especificos de actividad vnitaria de neuronas que forman al -
mismo tiempo grandes conglomerados.

Potenciales provocados

Si, como se dijo, el contenido informacional de un estimulo se rela-
ciona con su capacidad de evocar informacién almacenada y ésta, a su
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vez, se halla representada como un patrén especifico de actividad neuronal
unitaria, entonces cualquicra actividad que sea un producto final directo
o indirecto de esta actividad unitaria deberd manifestar cambios rela-
cionados con el contenido informacional de un estimulo.

Un tipo de actividad eléctrica que debe relacionarse de alguna manera
con los patrones de actividad eléctrica unitaria cn un circuito neuronal
es el llamado potencial provocado. La relacién exacta entre las caracte-
risticas del potencial provocado y la actividad unitaria de la cual resulta,
s encuentra actualmente en estudio (véase capitulo 3). Un ejemplo clasico
vinculado con este problema es el ‘trabajo realizado por Fox y O’Brien
(1965). Listos investigadores correlacionaron la morfologia de un potencial
provocado promediado, registrado en la corteza visual, con la distribucién
temporal de frecuencia de las espigas de células dinicas localizadas en la
misma regién. Encontraron correlaciones significativas en casi un 609%
de las unidades estudiadas, Este resultado indica que la morfologia de
un potencial provocado resulta de la distribucién temporal de frecuencias
de descargas unitarias en las células que forman parte de un circuito lo-
calizado en la misma regién en la cual es registrado el potencial provocado.

Es un hecho establecido que la morfologia de un potencial provocado
sc relaciona con las caracteristicas fisicas del estimulo empleado (Garcia-
Austt y colaboradores, 1971), con el contenido informacional del mismo
(Grinberg-Zylberbaum vy colaboradores, 1973; Galambos y colaboradores,
1955; John, 1967) y con la interpretacién que el sujeto hace del mismo
(Herrington y Schneidau, 1968, Garcia-Austt y colaboradores, 1971; John
y colaboradores, 1973, Grinberg-Zylberbaum y John, 1975).

Unos cuantos ejemplos son suficientes para ilustrar este punto (véase
el capitulo 3). Garcia-Austt y sus colaboradores (1971) y Garcia-Austt
y Bufio (1969) encontraron, en humanos, que el potencial provocado
visual registrado en ¢l arca occipital sufre un cambio en morfologia cuan-
do ninguno de los parametros fisicos de un estimulo son cambiados, pero
diferentes figuras son reconocidas. Dichos investigadores presentaron figu-
ras ambiguas, como la pareja de Rubin (es decir, la ilusién copa-perfil )
o el cubo de Necker, y notaron que, dependiendo de si el sujeto veia
la copa o el perfil en la figura de Rubin o el cubo en una u otra posicion
en la figura de Necker la morfologia de los potenciales cambiaba en
correspondencia. Esto significa que los patrones de actividad neuronal de
los cuales surge ¢l potencial provocado estin dircctamente relacionados
con la forma especifica cn la cual un sujeto percibe un objeto, y menos
directamente con las caracteristicas fisicas de estos objctos.

De la misma manera, John y sus colaboradores (1973) encontraron
que la morfologia especifica de potenciales provocados visuales y auditivos
en animales estd mas relacionada con la interpretacién conductual que
el animal hace acerca de un estimulo, que con las caracteristicas fisicas

e
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del mismo. Ellos utilizaron un paradigma de generalizacién diferencial, en
¢l cual los animales fueron condicionados a emitir una respuesta con-
ductual ante una luz fluctuante y a emitir una distinta respuesta conductual
ante una segunda luz fluctuante que diferfa de la primera en su frecuencia.
Los potenciales provocados obtenidos por la primera o la segunda luz
fucron diferentes ¢n su morfologia. Cuando una tercera luz fluctuante cuya
frecuencia se hallaba exactamente entre la primera y la segunda era
introducida, se observé que la morfologia de los potenciales provocados
ante esta tercera luz se asemejuba a la obtenida ante la primera luz
cuando ¢l animal daba la respuesta correspondiente, y se parecia a la
obtenida con fa segunda luz cuando el animal respondia en la otra forma.
Esto quiere decir que la morfologia de un potencial provocado se co-
rrelaciona con la informacién almacenada y disparada por el estimulo
(figura 4.2).

Por otro lado, Hernéndez-Peén y Donoso (1957) encontraron que
potenciales visuales provocados, registrados en la sustancia Dlanca de la
corteza occipital de dos pacicntes, incrementaban o decrecian en amplitud,
dependiendo de la sugestién hipndtica de una mayor o menor intensidad
luminosa, como si esta amplitud estuviera determinada por la percepcién
sugerida de las luces independientemente de su intensidad fisica.

Finalmente, en un estudio hecho en humanos, Herrington y Schneidau
(1968) encontraron que los potenciales visuales provocados diferian en
morfologia, dependiendo de si el estimulo que les daba lugar era un circulo
© un cuadrado que habian sido igualados en area. Si al sujeto después
s¢ le instruia para que imaginara un cuadrado o un circulo cada vez
que un destello iluminara una pantalla sin ninguna figura, claras y repro-
ducibles diferencias en morfologia fueron producidas por cada una de las
figuras imaginadas, encontrandose que estas morfologias se parecian mu-
cho a las obtenidas con los estimulos fisicos reales. :

Este ingenioso estudio indica que la percepcién real y la imaginada
(esto es, la evocada) estin acompaitadas y se relacionan con el mismo
tipo de actividad eléctrica.

Actividad unitaria

Si la actividad cléctrica ritmica y la morfologia de los potenciale
provocados se correlacionan en forma tan directa con el contenido infor-
macional de un estimulo, entonces podemos esperar que la actividad
unitaria de la cual resultan las anteriores (Fox y O'Brien, 1965; Morrell,
1967) manificste relaciones simitares.

De hecho, varios autores (Kamikawa y colaboradores, 1964; Buch-
wald y colaboradores, 1965; Bures y Burésova, 1967; Burésova y Bures,
1965; Segal y Olds, 1972; Goldberg y Wurtz, 1972b; Morrell, 1967; Yos-

p
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FIG. 4.4 Registros extracelulares de una neurona. Durante la aplicacién de
una barra negra sobre fondo luminoso (duracién 50 mseg.), Ia célula respondia
con los palrones que se observan en la porcién superior de la figura (cada uno
de los 12 patrones representa sendas presentaciones del estimulo). Mediante una
computadora se obtuve el histograma de frecuencias gque se muestra en la parte
inferior. Los dos picos del histograma reflejan los dos incrementos en h. fre-
cuencia de disparo de la unidad gue se observan en los registros superiores.
(Tomado de Morrell, 1967.)

hii y Ogura, 1960; Olds, 1972) han descrito cambios en las descargas
neuronales asociadas con procedimientos que cambian el contenido infor-
macional de un estimulo (véase el capitulo 3).

Probablemente el estudio mis completo al respecto es el conocido
trabajo realizado por Morrell (1967). En la primera parte de su estudio,
Morrell registré la actividad de células Gnicas en la corteza visual (4rea
visual TII) de gatos, durante la aplicacién de estimulos visuales, acisticos
y thctiles (figura 4.4). Una gran mayoria de las células estudiadas eran
polisensoriales, en el sentido de que respondian a diferentes modalidades
de estimulos, pero manifestaban respuestas especificas y distintas, depen-
diendo del estimulo empleado. Los patrones de respuesta diferiun aun para
estimulos de una misma modalidad, pero que eran aplicados en formd
diferente; por ejemplo, una barra vertical de 3.6 cm de longitud que sC
movia de la regién izquierda a la derecha del campo sensorial, daba un
difcrente patrén de respuesta del obtenido ante ¢l mismo estimulo, pero
moviéndose en la direccién opuesta, es decir, de derecha a izquierda.

Una vez que los hechos anteriores fueron determinados y los patrones
especificos de respuesta de las células fueron registrados, el autor empezd
a estimular a sus animales mediante combinaciones de estimulos. Las &>
puestas neuronales ante los estimulos combinados eran extremadamente
complejas en sus patrones. En algunos casos, parccian resultar de und
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simple suma lincal de los patrones de disparo obtenidos ante cada estimulo
separado; pero, en la mayoria de los casos, eran mucho més complicados
que los esperados de una simple suma.

La presentacién combinada de estimulos era repetida, hasta que se
Jograban dos series de veinte asociaciones cada una. Después de esta
maniobra, el estimulo “preferido” del par cra presentado aisladamente.
En aproximadamente el 10% de las células estudiadas, la presentacién
aislada de este estimulo evocaba un patrén de respuesta estable, idéntico
al obtenido cuando se presentaban los estimulos combinados.

Si la presentacién del estimulo unico continuaba sin una nueva
asociacién con el otro miembro del par, el patrén de respuesta de la célula
empezaba a ser semejante al obtenido antes del procedimiento de asocia-
cién; pero si la presentacién combinada era reinstalada, se necesitaban
muy pocas asociaciones para lograr la transformacién en el patrén de
respucsta.

Este hecho indica que los patrones de disparo neuronales de células
pueden ser alterados a través de la aplicacién de un procedimiento de
asociacién. Esto quiere decir que los patrones de activacién neuronal re-
presentan el producto final de experiencias almacenadas, y no son resul-
tado directo e incambiable de las caracteristicas fisicas de los estimulos
(figuras 4.5 y 4.6). :

Por otro lado, las células que manifestaban las anteriores modifica-
ciones siempre fueron encontradas en agrupaciones que tepian una orga-
nizacién columnal vertical similar a la descrita para las cé?ulas hipercom-
plejas de la corteza visual del gato (Eysel y Grusser, 1971; Hubel y
Wiesel, 1965). Esta similitud puede explicarse si tenemos en cuenta que
las c¢lulas descritas por Morrell parecen ser de tipo hipercomplejo. Un
dato muy interesante que surge de este mismo estudio es que las células
que manifiestan la capacidad de combinar y almacenar el patrén asociado
fueron solamente aquellas que desde antes del proceso de asociacién
manifestaban un caricter polisensorial o polimodal, esto es, las que pre-
viamente a cualquier manipulacién, respondian a los estimulos que fucron
después asociados.

John (1972) analiza este hecho como evidencia que sugicre que el
evento crucial en el aprendizaje no es ¢l establecimiento de nuevas co-
nexiones entre las células, sino mas bien el desarrollo de un nuevo patrén
eléctrico en las conexiones ya existentes. Esta postulacién estd de acuerdo
con los descubrimientos de Hubel y Wiesel (1963) y Wiesel y Hubel
(1963), Wiesel y Hubel (1965), acerca de que en gatos muy jévenes y
sin experiencia visual, las células de la corteza visual responden en forma
casi normal a estimulos visuales complejos, como si los circuitos neuronales
asociados con estas respuestas existieran desde antes del nacimiento; pero
si ahora el animal no usa tales circuitos, éstos empiezan a deteriorarse.

.
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FIG. 45 Modificacién experimental de los patrones de respuestas de und
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A 2 te un
neurona. La célula respondia ante una barra horizontal oscura (L) y ant :
choque eléctrico aplicado a una pata del animal (Ch). Se presentan los registro¥

de los disparos neuronales y los histogramas de frecuencia

(véase la figura 4-4)-

Cuando los dos estimulos se presentaron combinados (L + Ch), la célula respont-

dié con un patrén complejo. Despuéy de 40 asociaciones L -

sentacion de L para obtener el patron complejo. (Tomado

Ch, basté la pre
de Morrell, 1967.)
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FIG. 4.6 La neurona cuyos histogramas de frecuencia post-estimulo se pre-
sentan aqui respondia ante un estimulo luminose (L), sonero (3) v tactil (T).
L_a asociacion L + S durante 40 ensayos basté para que ante la sola presenta-
cién de L, la célula respondiese con el patrén combinade L S. La presentacién
aislada de L durante 120 ensayos provocs un fenomeno de extincién. La aso-
ciacion I, + S durante los ensayos 241-260 basté para que la respuesta se recu-
perara (L: ensayos 261-300). (Tomado de Morrell, 1967.) ‘
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RESUMEN

1. Se postula que la informacién en el sistema nervioso estd representada
por patrones especificos de actividad electrofisiologica. _
2. Estos patrones electrofisiologicos surgen en el momento en que se

presenta un estimulo externo.
3. Los mismos patrones electrofisiologicos aparecen cuando, por alguna
razén, el objeto percibido es ahora evocado. »
4. Hay pruebas que indican que tanto la actividad el?c?roem‘.efa.log.mfzca
y la morfologia de potenciales provocados, como la actividad unitaria, se
modifica de acuerdo al tipo de contenido informacional de los estlmu_los;
ademds, esta modificacién persiste durante la evocacién de la informacién,

B. EVOCACION DE LA INFORMACION

Tipos de evocacion

Es una cxperiencia comin y familiar el que existan diferentes tipos
de evocacién de informacién almacenada. Uno de ellos es el fenémeno
asociado con ahorro en el reaprendizaje. El segundo tipo implica el
reconocimiento de un complejo de estimulos. Un tercer tipo ocurre cuan-
do el'nombre de un objecto es evocado al ser percibido visualmente este
objeto o, por lo contrario, cuando la informacién vcrl-)al acerca del 'ob]eto
da lugar a una imagen de él. Finalmente, existe un tipo rcdmtegratl.vo de
evocacién, en el cual una completa reconstruccién de una experiencia
pasada es alcanzable. _

Todos estos tipos aparecen como consecuencia de la presentacién de
un estimulo previamente asociado que ahora es capaz de dlspaf'a.r la
activacién de un almacén de memoria. Si la informacién en el sistema
nervioso esti representada por patrones especificos de activacién neuronal,
entonces el estimulo que logra disparar la evocacién debe ser capaz de
activar estos patrones. El tipo especifico de evocacién probablemente de-
pende de la capacidad del estimulo “gatille” para duplicar en forma més
o menos completa el patrén exacto. _

Dos preguntas deben ser contestadas antes de continuar; primero,
icémo es que el estimulo “gatillo” se vuelve capaz de desencadenar la
evocacion, esto es, el patrén? y segundo, ;de qué depende la duplF
cacién exacta del mismo? .

Para contestar la primera pregunta, tenemos que hacer un anélisis
de las caracteristicas de un sistema sensorial (por ejemplo, el sistema
visual), esperando que este anilisis nos ayudari a llegar a alguna con-
clusiéon que pueda contestar la interrogante. La segunda pregunta ¢
examinard més adelante.
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Electrofisiologia del sistema visual

Antes de empezar el analisis, es necesario hacer unos comentarios
generales.La forma en que el sistema visual trabaja es] primero{ mediante
la transformacién de la luz que se refleja por un objeto en una compleja
secuencia espacio-temporal de potenciales de accién que viajan a través
del nervio éptico a las estructuras visuales centrales. La informacién acer-
ca de lo que se pergibié esti contenida en estos patrones especificos de
activacién eléctrica..JCon raras excepciones (Morrell, 1967) y por una

tradicién histérica iniciada por Hartline ( 1938) y continuada por Kuffler
(1953), Lettvin y sus colaboradores (1959), Hubel y Weisel (1959), Hu--

bel (1960), Weisel (1960), Hubel y Weisel (1960) y Hubel y Weisel
(1961), la gran mayoria de estudios acerca de la microelectrofisilogia de
este sistema han efectuado determinaciones acerca de los estimulos Gptimos
que hacen responder a las células, y no acerca de las caracteristicas de
los patrones de respuestas en las mismas. Esta predileccién por estudiar la
actividad celular en términos de los estimulos, y no en términos de los
patrones, ha retardado el conocimiento de los procesos de codificacién
que ticnen lugar en el sistema visual. M4s atin, el énfasis dado al estimulo
Y sus caracteristicas fisicas como determinantes de una respuesta neuronal
promueve una aproximacién muy dogmitica a la neurofisiologia de la
codificacién. En esta aproximacién,| el sistema nervioso esdvisto como una
méiquina completamente determinada que responde en forma directa, du-
plicativa e incambiable ante cl estimulo fisico presentado, y no como un

sistema 7 plastico Que cambia sus respuestas, dependiendo del almacén

de memoria que sea disparado por un estimulo solamente real y asi per-
cibido por los patrones neuronales de activacién que son evocados por
él)La idea de que el sistema visual y los procesos perceptuales resultantes
de su actividad efectiian solamente una duplicacién lineal del mundo ex-
terno, es equivocada. Los procesos perceptuales son mas constructivos
que duplicativos, y que esta construccién sélo puede ser estudiada si se
analizan tanto los patrones neuronales que el sistema da como respuesta,
como los cambios y modificaciones en los mismos. :

El interés en las caracteristicas fisicas de los estimulos, Yy no en los
Cambiantes patrones neurofisiolégicos de respuesta que son disparados por
€, es solamente explicable como resultado de un particular zeitgeist,
Que considera a los eventos externos como los tnicos con valor y realidad,
Y niega los internos, considerdndolos irreales.

Debemos recordar que la ciencia es una empresa Yy un trabajo hecho
Por el hombre y que las bases teéricas y motivacionales de una aproxi-
Macién cientifica dependen de la historia particular del hombre de
Clencia,
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CELULA “OFF”

FIG. 4.7 Respuestag de una célula con centro “OFF”. El campo sensorial
estd dibujado enpla parte superior izquierda; las cruces representan respuestas
“ON” (la célula dispara cuando es iluminada esta porcién del fmmpo); los tridn-
gulos representan una respuesta “OFF” (la célula de;p de disparar cuando l:;
ilumina esta region del campo). En A se presenta un ejemplo de respuesta 0
al iluminar el centro del campo (las lineas horizly'\tales debajo del re;iatﬂf
indican el tiempo de estimulacion). En B se oscurecid el centro del campo "l“f
vocandose la respuesta de la célula. En C se iluming todo el campo. La célula
deja de responder. (T do de Michael, 1968.)

A pesar de esto, podemos llegar a algunas conclusiones generales, r.c,la-
cionadas con la forma en que el sistema visual codifica la informacion.

Retina

[ La respuesta de las células ganglionares de la retina, ante un sti.n‘.llllo
visual, consiste en una serie de potenciales de accién que son trasmlfldos
a través del nervio éptico a las estructuras centrales del sistema. El. ritmo
caracteristico y la frecuencia de los trenes de potenciales de accién en
todos los axones asi activados contienen toda la informacién acerca del
“estimulo. Estos patrones neuronales de activacién dependen, c¢n sus ¢
racteristicas, del estimulo particular presentado y de los procesos de
convergencia e integracién que tienen lugar en la retina. j

Lettvin y sus colaboradores (1959) descubrieron que las respucstas
de las fibras del nervio éptico de la rana no dependen de variacioncs

en la intensidad de la luz que activa la retina, sino mis bien de los pa- J
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FIG. 48 Respuestas de una célula retiniana con direccionalidad selectiva.
El centro geométrico de los campos sensoriales se indica con una eruz en cada
ejemplo . A:De esta célula un movimiento de un punto luminoso de izquierda a de-
recha (horizontal) provoca la mayor respuesta, By C: Otras direcciones de
movimiento provocan una pequeiia respuesta. D: no la provocanien absolute.
En E se presenta un punto Juminoso estacionaric en el centro del campo
que provoca una respuesta ON-OFF. (Tomado de Michael, 1968.)

trones locales de activacién, Dichos investigadores encontraron cuatro
tipos de fibras, cada uno de ellos relacionado con diferentes clases de
patrones codificados. Estos cuatro canales informan al cerebro de la rana
acerca de la imagen visual en términos de forma local, independientemente
de la iluminacién promedio. El primer tipo de fibra responde en forma
sostenida al contraste dentro del campo sensorial. El segundo tipo res-
ponde a formas geométricas y tamafios caracteristicos que tienen un movi- -
miento relativo en relacién a un fondo. Los estimulos que provocan una
6ptima respucsta en estas fibras son aquellos que tienen una forma ca-
racteristica en su distribucién geométrica. El tercer tipo son los lamados
detectores de movimiento de bordes y responden éptimamente a cualquier
borde distinguible que se mueva a través del campo sensorial. Finalmente,
existen fibras que responden a reducciones stbitas de iluminacién.

-~ Se denomina respuesta ON a un aumento de frecuencia debido a la

estimulacién. Respuesta OFF, a un decremento de {recuencia debido a
la estimulacién (ver figura 4.7).
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En la ardilla, Michael ha descrito (Michael, 1968a; Michael, 1968b;
Michael, 1968c) tres tipos generales de fibras. El primero lo constituyen
las llamadas unidades sensibles a contraste, que tienen campos concéntri-
cos, con un centro off y una periferia on, o viceversa (figura 4.7).
Otras fibras son direccionalmente selectivas, tienen también campos con-
céntricos y responden en forma especifica a la direccién del movimiento
de un estimulo (figura 4.8). La direccionalidad en estas gé}ulas es resul-
tado, probablemente, de circuitos de convergencia e inhibicién lateral en
la retina del animal (figura 4.9). El tercer tipo de fibras tienen res-
puestas de oposicién al color; responden en forma especifica a la longitud
de onda de la luz.

Ciluia
norizontal

Citula ganglionar
de ln ratine

FIG. 49 Probable explicacién anatémica del mecanismo fisiolégico respon-
sable de 1a direscionalidad selectiva. En A una célula bipolar recibe informacion
convergente excitatoria de un grupo de conos y es inhibida, a través de una
célula horizontal, por un segundo grupe de conos desplazadores lateralmente con
respecto al primero. La secuencia de iluminacién de las dos poblaciones de conos
determina la selectividad direccional de la célula bipolar. En B una célula gan-
glionar con selectividad direccional recibe informacién convergente e_xcltatolél.
de una poblacién de células bipolares como la de la porcién A de la figura.
sinapsis facilitadoras; 1: sinapsis inhibidoras. (Tomado de Michael, 1968.)

En gatos, Kuffler (1953) encontré tipos de respuesta on, off u on
off en las fibras del nervio éptico (figura 4.10). El tipo caracteristico
dependia de cusl porcién de los campos sensoriales de estas células era
activado. Los campos son concéntricos en forma y tienen un didmetro rela-
tivamente pequefio en ¢l centro de la retina y mucho mas grande en la
periferia de la misma. ¥ tamafio de los campos depende del niimero de
receptores que convergen a cada una de las células ganglionares.

Existen ciertos indicios de direccionalidad selectiva en las células g2
glionares de la retina del gato (Rodieck y Stone, 1965a, b), pero menos
complejos que los encontrados en la ardilla o en la rana.

En ¢l mono (Hubel y Wiesel, 1960), los campos sensoriales de Jas
células ganglionares son concéntricos con un centro on y una perifen?
off, o viceversa. El tamaiio de los campos es pequefio cerca de la f6v€
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FIG. 4.10 Distribucién de reapues-
tas de una célula ganglionar con een-
tro ON y periferia OFF. El dibujo
representa el campo sensorial. Las
cruces representan respuestas ON
(centro del campo); las lineas diago-
nales, respuestas OFF (periferia del
campo). La zona intermedia (lineas
horizontales) provoca una respuesta
ON-OFF. (Tomado de Kuffler, 1958.)

y relativamente grande en la periferia de la retina. Algunas células res-
ponden en forma especifica a la'longitud de onda de la luz.

En la retina del hombre hay alrededor de 136 millones de receptores
y tnicamente un millén de fibras en cada nervio éptico. Si una organiza-
cién retiniana similar existe en este mamifero como la encontrada en el
mone, podemos afirmar con seguridad que una de las principales caracte-
risticas de los circuitos retinianos de los mamiferos es el aumento de
convergencia (Boycott y Kolb, 1973a, b). Esta convergencia significa que
la forma especifica de respuesta de las células ganglionares est4 determinada
por la actividad de un gran némero de receptores y células bipolares, y_

secuentes. Mas ain, como lo menciona Wita (1972), el c¢ontenido infor- -
macional en cada célula ganglionar y en cada fibra del nervio Sptico
asociado con ella se confunde con ruido, cuando nicamente se considera
un potencial de accién trasmitido en este sistema. Sélo cuando el ritmo y
la frecuencia de los potenciales de accién incluidos en un periodo de
60 a 200 milisegundos son considerados, la informacién que se lleva en
estos periodos puede alcanzar cierta significacion.

( Esto denota que la informacién en cada fibra del nervio 6ptico con-
tiene datos que surgen de una poblacién de receptores en una Tegibn reti-
niana, y que estos datos son trasmitidos como patrones especificos de po-
tenciales de accién. El patrén especifico contiene por lo menos dos diferentes
tipos de informacién, una de ellas acerca del lugar particular activado
en la retina, y la otra acerca de la forma especifica del estimulo] -
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Obviamente, la salida a nivel de 14 retina no es suficiente para dar
lugar a un proceso perceptual. Ksto significa que la actividad retinians
debe ser decodificada zn porciones posteriores del sistema. Quc. los patro-
nes no tengan ninguna semejanza con la forma y caracteristicas de los
estimulos externos indica que estructuras mas centrales deben ser capaces
de identificar estos patrones especificos, de acuerdo a la légica particular de
activacién que les dio origen. ;

Cuerpo geniculado lateral

Las células en esta estructura son muy similares a las células gan-
glionares de la retina., Ambas tienen campos sensoriales, con centros on
y periferias off o viceversa (Baumgartner y colaboradores, 1965; Hubel,
1960; Hubel y Wiesel, 1961). Las células en el cuerpo geniculado lateral
responden a luz difusa y a movimientos inespecificos de un objeto (Hu-
bel, 1960).

De manera caracteristica, las células en esta estructura presentan acti-
vidad espontinea en forma de trenes, la cual es inhibida por la activacién
de la retina (Erulkar y Fillenz, 1960). En el mismo sentido, existe una
accién inhibitoria muy importante de la periferia de los campos hacia la
porcién central de los mismos (Hubel v Wiesel, 1961). Esto significa que
dentro del cuerpo geniculado lateral existe una gran cantidad de circuitos
implicados en procesos de inhibicién lateral. Esta interpretacién se sostiene
porque existe una relacién uno a uno en el niimero de fibras que cntran
Y en el nimero de fibras que salen del cuerpo geniculado lateral (Chow y
colaboradores, 1950), de tal forma que las interacciones entre porciones
de los campos deben estar relacionadas con circuitos dentro de esta es-
tructura.

Las células del cuerpo geniculado lateral responden en forma especifica
ante el color de los estimulos (Wiesel v Hubel, 1966); algunas de ellas
responden también ante contraste (Michael, 1973), quizi como resultado
de los circuitos de inhibicién lateral antes mencionados. Por otro lado,
existe una representacién topogréfica punto a punto del campo visual en
sta estructura (Montero y colaboradores, 1968). Estos hechos revelan que

\el cuerpo geniculado lateral es una estructura que estid relacionada, de
alguna manera, con la codificacién de color y de contraste de los estimulos,
Pero que no tiene nada que ver con el manejo de movimientos especificos
y de direccionalidad, jporque no se han encontrado células en esta region
que tengan estas caracteristicas (Michael, 1973) (figura 4.11).

Coliculo superior

La relacién del cuerpo geniculado lateral con la codificacién de con-

Gt
traste de color tiene su contraparte en el manejo colicular de direccionalidad— »

;
A
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FIG. 4.11 A: Los movimientos de un punto luminoso provocan la misma
respuesta en el geniculado lateral, independientemente de su direccion. B: Lo
mismo sucede cuando el estimulo es una barra. Esto indica que el cuerpo geniculado
lateral no responde a la direccionalidad de los estimulos que activan la retina.
(Tomado de Montero y colaboradores, 1968.)

Y movimientos oculares (Michael, 1971; Sprague, 1972; Schiller y Stryker,
1972; Goldberg y Wurtz, 1972; Wurtz y Goldberg, 1972a, b; Sprague
y colaboradores, 1970; Berlucchi y colaboradores, 1972; Michael, 1972;
Michael, 1972).

En la ardilla se han descrito dos tipos de células coliculares (Michael,
1971; Michael, 1972a, b); el primero tiene direccionalidad selectiva y
Sus campos sensoriales son rectangulares y responden en forma éptima a
un estimulo alargado (por ejemplo, una barra) que tenga un movi-
miento particular. Se supone que este tipo de respuesta es integrado por
circuitos convergentes que provienen de células ganglionares en la retina
de este animal (Michael, 1972). Si un gran nimero de células ganglic--
nares convergen hacia una célula con direccionalidad selectiva en el
coliculo, entonces un estimulo que se mueva en la retina y active los
receptores conectados con estas células ganglionares puede activar la célula
colicular (figura 4.12). La direccién preferida del movimiento proba-
blemente se integra a través de la accién de circuitos de inhibicién lateral,
que inhiben células adyacentes sélo cuando un estimulo se mueve €n una
direccién particular, pero no en la opuesta.
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Células retinianas
con selectividad
direccional

Célula colicular con
selectividad direccional

FIG. 4.12 La explicacién de la selectividad direccional de las célulag colicu-
lares probablemente depende de circuitos convergentes que provienen de \[nrlall
c€lulas ganglionares de la retina. Estas células retinianas serian direccional-
mente selectivas también, En la figura se muestran los campos sensoriales adys-
centes de estas células y la direccién preferencial {flechas) de un estimulo que
les provoca respuestas éptimas. (Tomado de Michael, 1972,)

El segundo tipo de células es conocido como hipercomplejo; recibe
informacién convergente de células complejas localizadas en Ila corteza
visual (figura 4.13) (Michael, 1972) y responde en forma optima a un
estimulo alargado, con una longitud especifica que se mueve en una
direccién particular (figura 4.14). Los campos scnsoriales de estas célu-
las poseen una regién facilitadora central que tiene forma de cuadrado,
rodeada por dos porciones que poseen la misma forma (Michael, 197!)'

El coliculo superior de la ardilla posee una organizacién topografica
columnal (Michael, 1972). La porcién dorsal de cada columna vertical
de células tiene una gran porcién de unidades con selectividad dirccciona}:
mientras que la porcién ventral contiene células hipercomplejas (M-
chael, 1972). )

En el mono, el coliculo superior recibe. informacién directa de la retind
e indirecta de la corteza (Goldberg, 1972). En este mamifero, algunas
células son pandireccionales, en el sentido de que responden a un estimulo
estacionario o a un estimulo que se mueve independientemente de 12
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"4 L Células
’?/ 18> coxticates
complejey

Célula colicuar
hipsrcompleja

FIG. 4,13 Mecanismo probable que explica las respuestas de una célula co-
licular hipercompleja. Tres células corticales complejas convergen en la célula
colicular; dos de ellas inhibitorias, y la tercera (la central en este esquema)
con influencia facilitadora. Los campos sensoriales de las células complejas son
idénticas, salvo en la posicién que ocupan. La estimulacién del campo central
activa a la hipercompleja, mientras que la actuacién de los dos adyacentes la
inhibe. Esto explica la sensibilidad y especificidad a la longitud de log estimulos
que se observa en la célula colicular hipercompleja. Su selectividad direccional
¥ otras caracteristicas estin dadas por las células complejan, e: sinapsis faci-
litadora; i: sinapsis inhibidora. (Tomado de Michael, 197z,)

direccién de este movimiento (Goldberg y Wurtz, 1972). Otras células
tienen selectividad direccional y reciben informacién convergente de ambos
ojos (Goldberg y Wurtz, 1972).

En el mono, las respuestas de Jas células coliculares ocurren antes de
la aparicién de un movimiento ocular ( Goldberg y Wurtz, 1972) y est4n
bien correlacionadas con la direccién especifica y con la longitud de este
movimiento ocular (figura 4.15) (Wurtz y Goldberg, 1972); incluso la
lesién en esta estructura altera movimientos sacAdicos oculares al aumentar
su latencia de ocurrencia (Wurtz y Goldberg, 1972).

En ¢l gato, la lesién de esta estructura deteriora movimientos oculares
de seguimiento (Sprague y colaboradores, 1970 ; Berlucchi y colaboradores,
1972), mientras que su estimulacién (en el mono) evoca movimientos
oculares (Schiller y Stryker, 1972). Esto quiere decir_que(el coliculosupe-
rior parece participar en la_deteccién de estimulos méviles y en el control
de los movimientos oculares.[Si Ja hipétesis de Noton y Stark (1971) (véase
mas adelante), concernierfe a la importancia de los movimientos oculares
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en los procesos perceptuales, cs verdadera, entonces esta estructura resulta
bésica para el control de estos procesos.

Por otro lado, de nuevo aqui las respuestas de las células de esta estruc-
tura parecen poderse explicar por la accién de circuitos de convergencia
que se originan en la retina y en la corteza cerebral. :

= I

FIG. 4.14 Respuestas de una célula eolicular hipercompleja ante una barrs
luminosa de longitud .variable. La célula presenta selectividad direccional, orien-
tacién preferencial (barra inclinada hacia la derecha) y respuesta éptima ante
determinadas longitudes del estimulo. Las flechas indican la direccibn del mo-
vimiento de las barras. (Tomado de Michael, 1972.)

Corteza visual

Los campos sensoriales de las células de la corteza visual son muy
diferentes de los descritos para el cuerpo geniculado lateral. Los cambios
en su forma son explicables por la existencia de procesos que tienen lugaf
dentro de la corteza, y no en los circuitos geniculocorticales (Bzu.lmgal‘tl}“r
y colaboradores, 1965). Estos circuitos tienen como caracteristicas distin-
tivas la divergencia de sefiales.

En el mono (Macaca mulata), cada célula del cuerpo geniculado
lateral, cuyos campos sensoriales se encuentran cerca de la févea, manda
informacién a por lo menos 72 células en el 4rea 17 de la corteza occt
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Velocidad
0/seq.
5
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125 FIG. 4.15 Movimientos oculares lentos
de seguimiento (linea irregular conti-
nua) y disparos neuronales (puntos).

: Existe una correlacién clara entre la

-; velocidad de los movimientos oculares

. de seguimiente (por lo menos a partir de

. 20°/seg.) y las descargas neurona-
les. Los numeros indican la velocidad
del movimiento ocular en grados/seg.
(Tomado de Wurtz y Goldberg, 1872.)
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FIG. 4.16 Campos sensoriales de células del cuerpo genicu ‘
B) y de la corteza visual del gato (C, D, E, F, G). A: celula c«lm cent;ﬁegl% g
célula con centro OFF. Las células simples de Ia corteza visua res;i;o plos
mamente ante orientaciones especificas de una barra (linea continua en
dibujos C a G). Las x representan ireas que responden ON; y los Aédarem: q:ll:
responden con inhibicién (OFF). Como se ve, las células simples pueden ser
distintog tipos. (Tomado de Hubel y Wiesel, 1962.)

pital y a por lo menos 196 células de Ja misma 4rea, cuando su campo
sensorial estd cerca de la periferia de la retina. Es.ta gran divergencia
de circuitos implica que {cada neurona cortical recibe informacion du-
plicada del cuerpo geniculado lateral}( Chow y cdabon:adorcs, 1950).
Existen por lo menos cuatro diferentes tipos de células en la corteza
visual del gato (Hubel v Wiesel, 1965; Eysel v Grusser, 1971). El primer

tipo se conoce con el nombre de células simples, las cuales se encuentran

fundamentalmente en el 4rea visual 17 (corteza visual primaria) (Hurl?d
v Wicsel, 1965). Sus campos son concéntricos o alarg-.u'ius (Hubel v '\\'. Rt—
ch, 1962; Hubel y Wiesel, 1963). La posicién (.lel estimule en la ntlm.::
es muy critica para estas neuronas. La orientacién de lo§ estimulos '?':;la
provocan una respuesta Sptima en estas células es también muy critl
(Hubel y Wiesel, 1962) (figura 4.16). ) ‘ e
En esta misma’4rea 17 y en la adyacente 1&3)(cort(?za visual :ec.\(lindes
ria) existen células“que reciben el nombrq de complejas. Estas uni s;)so ;
responden en forma similar a las células simples, pero sus campOI_Sl i
riales son mayores en tamafio y nunca concéntricos cn_fqrma ( .u el
Wiesel, 1962; Hubel v Wiesel, 1965; Fyxel v Grusser, 1971). La' rcspr; i
de estas células es independiente de la parte d.cl campo seinsonal c‘? 3
Jado. Es muy probable que las células c?mplc]a:? rec';fban informaci 'Illitu
células simples; al menos esta es la mejor explicacion para la sxmln :
de respuestas para los dos tipos de células y para el mcrcmentz Cestas
tamafo en los campos scnsoriales de las segundas. Las respuestas de
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FIG. 417 Respuestas de una célula compleja. La célula responde déptima-
mente ante un~ orientacién especifica de una barra y su campo sensorial es mayor
que el de las células simples. En la parte izqnierd( los estimulos utilizados
(barras en diferentes posiciones). En la derechp las respuestas (las lineas hori-

zontales sobre cada registro indican la duracién del estimulo), (Tomado de Hubel
¥ Wiesel, 1962.)

células son éptimas a un estimulo alargado, por ejemplo, una linca o
una barra con una orientacién critica (Hubel y Weisel, 1965) (figura
4.17).

El tercer tipo de células ha sido denominado unidades hipercomplejas
de bajo orden. Estas s¢ encuentran en las 4reas 18 y 19 (corteza visnal
terciaria). Responden, al igual que las cflulas complejas, a.un-horde o
a una barra alargada, pero la longitud de ésta es critica para su res-
puesta. El estimulo Gptimo en estas células es una linea con una orienta-
cién critica que cae en una regién especifica de la retina. Estimulos simi-
lares en porciones adyacentes son inhibitorios para ella (Hubel y Wiese
1965). Las respuestas de estas células pueden ser explicadas si se supone
la existencia de circuitos convergentes que surgen de células complejas,
algunos facilitatorios y otros inhibitorios. ;

El cuarto tipo de células es llamado unidades hipercomplejas de alto
orden. Sus respuestas se parccen a las encontradas en las células hiper-
complejas de bajo orden, pero difieren en que responden a ung linca en
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- Res tas de una célula hipercompleja _de la corteza .estr_mda
mo::)l.GL: tglula ll"eusinde optimamente cuando el estimulo (parte 1zqu1erdla i:
la figura) posee orientacién y direccién especificas. El tamafio del estimu ol
critico también, Las flechas indican la direccién del movimiento de los estimulos.
(Tomado de Hubel y Wiesel, 1968.)

cualquiera de dos orientaciones separadas por 90° (Hubel y \\‘mszl(,)
1965). Las células hipercomplejas de alto orden se hallan sobre ttc)l
en la corteza-terciaria y, al igual que las células de bajo orgen, responden
éptimamente a un estimulo que se mueve en cierta direccién. El tamalt\,)%
de los campos sensoriales de estas células de alto 9rden es n'.mcho .mazl
que el tamafio de los campos de las células de bajo orden, sxendq 1g1; fo
sus respuestas, independientemente de la‘ parte del campo csmn&l alas
(Eysel y Grusser, 1971) (figura 4.18). En gcngra.l, l.a condut.:fa. € i
células de alto orden se desarrolla como si recibieran informacion ‘.i-c UI
gran nimero de células hipercomplejas de bajo orden (Hubel v Wiesel,
1965). ) 5 W
La independencia en la respucsta de estas células, en rcla.cwn a .
localizacién del estimulo, significa que estas neuronas son 1n\(ar1ablcs co
respecto a la localizacién. Este hecho puede ser ‘cxplicado si Sl.lponem:;
que neuronas que responden a estimulos COl’npl(‘EJ()S, pero localizados
porciones especificas de la retina, convergen hacia las mismas. d:
T.a estructuracién de la corteza visual del gato es columnar. ’Cfl a
columna vertical contiene células similares en relacién a las caracteristic®®

e e b e bbb .
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FIG. 4.19 Reconstruccién de una penetracién con microelecirodo a través de
la circunvolucién lateral (véase la figura siguiente para referencias anatémicas).
Las lineas perpendiculares al trayecto del microelectrodo representan orienta-

. ciones verticales de los campos sensoriales de las células registradas. Cx: células

complejas. x: células ON. A: células OFF. Se observa una similitud en las ca-

racteristicas de las células en una gran porcién de eata penetracién perpendi-
cular a la superficie cortical. (Tomado de Hubel y Wiesel, 1962.)

de complejidad 6ptima, crientacién del estimulo, etc. (Hubel y Wiesel,
1965, 1962). Se ha informado de resultados similares en ¢l mono (Hubel
y Wiesel, 1968; Wurtz, 1969) (figuras 4.19 y 4.20).

Se ha supuesto (Hubel y Wiesel, 1968) que las células simples reciben
informacién convergente de células concéntricas que se hallan en el
cuerpo geniculado lateral; asimismo, células complejas parecen recibir
informacién convergente que surge de células simples; células hipercom-
plejas de bajo orden parecen recibir informacién convergente de células
complejas y, por Gltimo, células hipercomplejas de alto orden parecen reci-

bir informacién convergente de células hipercomplejas de bajo orden
(Hubel y Wiesel, 1968) (figuras 4.21 y 4.22).

Estos SJ%CW‘A pucden explicar tanto el aumento
de complejidad que se observa en células simples y en células hipercom-
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Circunvolucién lateral

Circunvolucion suprasilviana media

Circunvolucién lateral
Surco lateral

S

;
AN

\\/ T
" : \_/

1
Y post Blera/ c“(;unvoluci
&

Surco postlateral

> e i volucidn
Circunvolucibén \ Circum

postlateral interlateral accesoria
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FIG. 4.20 Diagrama compuesto que pre-
senta la localizacién de las dreas 17,
y 19 del cerebro de un gato. Nétese la
localizacién de la ieircunvtqlucinén dpoalt:n‘ei-
ral para referencia anatémica de 2
gurnpanterior. (Tomado de Hubel y Wie-
sel, 1965.)

plejas de alto orden, como ¢l incremento en el tamafio de sus ca?ng
sensoriales. En términos hlfonnaciona}es, este aumento de convergnald,
significa que informacién muy comple]z} es conccntrada_ en po::ﬁr:is -
a medida que nos movemos de la pcflfcna a las porciones ¢ c s
sistema visual. En estos términos, relativamente pocas (:élula',(sS puede i
tener en su forma especifica de respuesta, la misma informacién que p

izacié jales
2 ara explicar la organizacion de los campos sensor i
de f;lgGu‘I‘uﬁs Eisan:f;.‘ I?m grn: cantidad de células del cuerpo ge“gﬁl‘(d;ul:es
ral, de las cuales cuatro estan representadas aqui, tienen centros iR iy
localizados en unz linea en la retina, Todas ellas convergen en una cé l}d:g T
Esta tendrd asi un campo sensorial ON alargado (Imgas mltsezg:)mpl
parte izquierda de la figura). (Tomado de Hubel y Wiesel,

R———
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mente estuvo relacionada con la actividad de un némero de elementos
mucho mayor. Esta “concentracién” de la informacion probablemente se
hace a expensas de complicar los patrones neuronales de respuesta en las
unidades de alta convergencia. Esto quicre decir que si una célula recibe
- informacién convergente de dos o mas células, {los patrones de actividad
neuronal en la célula qué recibe esta informacién deben ser una combi-

nacién de los patrones que le llegan.] Los patrones combinados 'deben
contener de alguna manera los patrones previos.

\.{

4.22 Esquema para explicar la organizacion de u
Tres células simples con la misma orientacién de campos (lineas verticales a ls
izquierda de la figura) y con semejantes zonas facilitadoras (cruces) e imhibido-
ras (tridngulos) convergen en una célula compleja (parte inferior derecha de Ia
figura). (Temado de Hubel y Wiesel, 1962.)

na célula compleja.

Otlras estructuras

La informacién visual no se detiene a nivel de la corteza visual terciaria.
Existen evidencias que indican que la corteza visual proyecta @ otras
estructuras (Kaas y colaboradores, 1972; Chalupa y colaboradores, 1972;

Pribram, 1972; Gross y colaboradores, 1972; Cuénod y colaboradores,
1965; Hubel y Wiesel, 1969; Dow y Dubner,

1969). Estas cvidencias
también demuestran que las respuestas de las células en algunas de estas
estructuras pueden ser atin més complicadas (en té

Optimo que las hace responder) que las registradas en

colaboradores, 1972); por ejemplo, en el mono,
égunas células localizadas en la corteza inferotemp
ma Gptima a la presentacién de un patrén visual que se asemgja’a la
mano de un mono (Gross y colaboradores, 1972). Esta evidencia indica
que posiblemente los circuitos de convergencia son mantenidos y exage-
rados en este nivel. Esto significa que la informacién se--encucntra méis
Concentrada en algunas de estas sstructuras, las cuales probablemente

Contienen la informacién asociada con la actividad de las estructuras. pre-
vias (figura 4.23).

el drea 19 (Gross
se ha encontrado que
ora] responden for-

rminos del estimulo

S,



Cap. 4. Recuperacién y evocacién de la informacién
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i i de neuro-

. los de estimulos usados para estimular un grupo
nastleG 'l:cz:rtelij:'i‘;&erotemporal del mono. Estas unidades poseen una alta espe.
cificidad y complejidad para responder ante estsmulos_ compucst.o_a:i I‘ios ef?lmulos
estin ordenados de acuerdo con su capacidad de activar las unidades. 1: no se

obtienen respuestas; 2 y 3: pocas respuestas; 6: miximas respuestas. (Tomade
de Gross y colaboradores, 1972.)

180

Otras estructurag en las cnales la conccntrgcién de lz’l ig{gmacién
codificada puede tener lugar son el nicleo pulvinar y el nuclc-o caudado
(Kaas y colaboraderes, 1972; Chalupa y colaboradores, 1972; Pribram,
1972; Grinberg-Zylberbaum y colaboradores, 1973; Grmberg-Zylbe-rbau:.n
y colaboradores, 1974; Buchwald y colaboradores, }962). Esta evidencia
ya fue analizada parcialmente en el capitulo anterior, al menos para el

nicleo caudado. .
casoP:loeq:esos similares parecen ocurrir en el sistema auditivo. En este siste-
ma, se ha encontrado (Whitfield y Evans, 1965; Eva{is, 1971). que ctn
las porciones periféricas, las células responden a sonidos rclanyag_ngr; a:
simples (por ejemplo, tonos puros), mientras que las {&pucstash,c .
células en la corteza auditiva se han asociado con s?nlfios mucho n:!d
complejos. Existen unidades que responden d_c manera Gptima a un spnxdtc)
que varia su frecuencia en forma secuencial. La 4ptima secuencia
variacién puede ser en el sentido de incrcmfentar o decrcmn‘:ntar.elf tono..
Este tipo de respuesta puede ser explicado si las celulas.rcmbcn in orrt:;a
cién convergente de otras que responden a cada irec'u.cncxa de la sccu;nre-
completa. Incluso, el hecho de que respondan especx‘flcamcr}tc a un inc %
mento o a un decremento de tono puede ser explicado si sc. suponed
existencia de circuitos de inhibicién lateral que se activan sélo cuando
la estimulacién de estas células es en el sentido de una secuencia pre:
ferencial (figura 4.24).

®
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Intensided ——=

LF. M.F.
Frecuencian

jca-
FIG. 4.24 Dos tipos de respuesta direcciongl encontrada e‘n neurol:las cet:;t;“m
les. A: respuesta a un incremento de frecu s. B: resp a a‘ un(Tet;;' de
de frecuencias. Los estimulos son sonidos de frecuencia variable. o
Whitfield y Evans, 1965.)
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De nuevo, aqui s¢ pucde pensar que, a medida que nos movemos (‘N
las porciones periféricas del sistema hacia las porciones centrales, existe
un aumento de convergencia que hace posible la reduccién en el nﬁmcs
de canales a través de los cuales se transmite informacién compleja. z

La informacién auditiva, al igual que la visual, probablemente no-
“detienc” en la corteza auditiva. Existen evidencias que indican la existen-
cia de areas corticales extraauditivas que responden a estimulos sonoros
(Bental y Bihari, 1963; Thompson y colaboradores, 1963; Thompson y
colaboradores, 1963; Grinberg-Zylberbaum y colaboradores, 1973; Send-
wick y Williams, 1967; Albe-Fessard y colaboradores, 1960a, b). Algunas
de ellas podrian recibir informacién auditiva muy compleja y previamente
integrada en los circuitos de alta convergencia.

RESUMEN

1. Existen diferentes tipos o formas de evocacién de }a informacién almae
cenada en la memoria. El mds simple es el llamado ahorro en el reaprendizaje,
otro es el fenémeno de reconocimiento, otro mis es el relacionado con la
asociacibn nombre-objeto y, por Gltino, la evocacién de tipo redintegrativo.

2. La evocacién de la informacién implica la reconstruccién de un patrén
neuronal previamente almacenado. El tipo de evocacién depende de la mayor
o menor exactitud con que se reconstruya el patrén neuronal almacenado.

3. La retina tiene como caracteristica fundamental poseer circuitos de
alta convergencia. Los campos sensoriales de las fibras del nervio éptico son
concéntricos y poseen un centro y una periferia que pueden idar respuestas
de tipo on y de tipo off. o

4. El cuerpo geniculado lateral parece estar implicado en el an4lisis de
la codificacién acerca de color y del contraste de los estimulos.

3. El coliculo superior parece codificar direccionalidad y movimiento
de los estimulos, y ademis esti implicado en el control de los movimientos
oculares. '

6. En la corteza visual se han descrito por lo menos cuatro tipos de célu-
las: i) las llamadas células simples; #) las células complejas; i) las células '
hipercomplejas de bajo orden, y iv) las denominadas células hipercomplejag
de alto orden,

7. La informacién visual no se detiene a nivel de la corteza visual ; otras
estructuras cerebrales parecen recibir informacién altamente integrada que
proviene de la corteza.

8. La misma situacién parece existir para el sistema auditivo.

9. Una de las caracteristicas mas sobresalientes del sistema visual y del
sisterna auditivo es la existencia de circuitos de alta convergencia, desde la
periferia del sistema hasta las estructuras centrales del mismo. Estos circuitos
permiten que relativamente pocos canales contengan, por su forma de acti-
vacién, informacién altamente compleja y concentrada.

-
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C. DISPARO DUPLICADO DE LOS PATRONES NEURONALES
DURANTE LA EVOCACION

Neuronas polisensoriales de alta convergencia

Ahora estamos en posibilidad de proponer una contestaciéon a la pre-
gunta que se plante6 acerca de c6mo un gs.timulo es capaz de desencadenar
una duplicacién de un patrén neuronal. Si tanto el sistema visual como el
auditivo tienen como caracteristica principa! el aumento de convergen-
cia, y si los circuitos convergentes de los dos sistemas establecen una cor.mlx-
nicacién mutua en algip nivel del sistema nervioso, entonces es posible
una interaccién funcional entre ambos. Esta comunicacién puede esta-
blecerse por neuronas polisensoriales, en las cuales la asociacion de patrones
puede ser realizada.. ) ) i -

En el capitulo 3 se mencioné la existencia de neuronas pol 1§cnsim ;
&ta y la de 4reas cercbrales de interaccién entre los' sistemas visual y au-
ditivo es un hecho bien conocido en la neurofisiclogia co‘ntcmporénea.

Estructuras cerebrales como el nticleo pulvinar (Wright, 1971; Cha-
lupa y colaboradores, 1972; Allman y colaborac_loras, 1972), la cox"tclaa
inferotemporal (Gross y colaboradores, 1972; Prl.bx:am, 1972), el nu; €0
caudado (Encabo y Buser, 1964; Sendwick y Williams, 1967; Alpcl; es-
sard y colaboradores, 1960; Albe-Fessard y colab'(:radorfs, 1960; Grin :;rg-
Zylberbaum y colaboradores, 1973), la formacién ’rctlcular‘ (Hernén elz-
Peén, 1965; Yoshii y colaboradores, 1957; Hernindez-Pedén, 1961), la
corteza de asociacién (Bental y Bihari, 1963; Thompson y.colaboradorclfi,
1963 ; Thompsou y colaboradores, 1963) y aun la corteza visual (M(’)n:_c )
1967; Murata y colaboradores, 1965) pueden llenar las caracteristicas
antes mencionadas. )

Incluso si las neuronas polisensoriales son de la misma <El’asc y cara:l:-
teristicas que las descritas por Morrell (1967) (Yéase la seccién acerca tz
la actividad unitaria), entonces no sélo es posible una asociacién cnlr

) patrones, sino también, mucho mis que esto, una duplicacién de 10
: mismos, ] o —

Esta postulacién puede entenderse mejor en el siguiente eje Iizlor
imaginemos a un hombre del desierto que nunca haya visto una n;
La primera vez que le mostremos una rosa, §cgurarncntc podx:ﬁ verla, a:;n-
que no sabrd qué cosa es ni qué nombre tiene. !’odcmos aﬁrr‘nfar, cnom‘
ces, que la percepcién de la rosa result, en este sujeto, de la af:tfwdaddc o
pleja y especifica de su sistema visual, al menos de la actividad alc 2
neuronas simples, complejas o hipercomplejas ?lc la corteza cerebral. 0:1
al tiempo que presentamos la rosa, damos una informacién ycrbal, con:, -
“Esto es una flor”, y si el patrén verbal “flor” es pronunciado cada
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que nuestro hipotético sujcto vea la rosa, Hegard un momento en que
serd suficiente presentarle la informacion visual (en ausencia de la infor-
macién verbal) para que el hombre pueda decir: “esta es una flor”;
asimismo, serd suficiente presentarle la informacién verbal (en ausencia
de la informacién visual) para que el hombre se imagine una rosa.
En este caso, la imagen de la rosa es la evocacién de la memoria
visual de la flor previamente percibida; el patron verbal es dnicamente
el estimulo que dispara y hace evocar esta memoria. En el otro caso, la
‘verbalizacién “esta es una flor” es la evocacién de la memoria verbal
del nombre previamente escuchado; el objeto visual, en este caso, es finica-
mente el estimulo que dispara y evoca esta memoria.
~ Para tener la evocacién visual o verbal de la flor, es necesario repro-
ducir el patrén neuronal de activacion que normalmente ocurre cuando
damos la informacién verbal o visual. En este caso particular, las neuronas
de la corteza visual primaria, secundaria y terciaria, o las correspondientes
células en el sistema auditivo, deben activarse con patrones electrofisiolé- 4~
gicos similares a los correspondientes a una percepcién real. s 98
Definitivamente, si esto es cierto, el patrén neuronal asociado a la
informacién verbal “flor” debe ser suficiente para dar lugar al patrén
neurofisiolégico vinculado con la percepcién visual rosa, o por lo con-
trario, el patrén neuronal visual “rosa” debe ser suficiente para dar lugar
al patrén verbal.
La presentacién real de una flor activa millones de receptores a nivel |
de la retina. Esta activacién converge en los axones del nervio bptico |
¥, después de pasar a través del cuerpo geniculado lateral, alcanza la cor-| \5¢
teza visual primaria, en donde un gran mimero de células de tipo simple \“cn,
comienzan a responder. La activacién de estas células, converge, a su vez,
en las células complejas y su actividad determina, a través de sus tipos |
convergentes, la respuesta de células hipercomplejas. De aqui, la infor- |
macién visual altamente concentrada viaja a neuronas polisensoriales de
alta convergencia, que al mismo tiempo podrian recibir informacién verbal
altamente concentrada en forma de patrones neurofisiolégicos.

Mediante un proceso, hasta ahora desconocido, estas células
almacenar el

podri

patrén combinado y responder a cada uno de los estimul
simples con €l (Morrell, 1967). Esto no quiere decir que la memoria
pueda estar contenida en forma privada en algunas neuronas; méis bien
estas unidades pueden participar en muchos procesos de evocacién. L
memoria especifica que es evocada probablemente dependeria del patrén
particular de activacién que llega a estas células y dispara sus res-
puestas.

La activacién de las neuronas polisensoriales y la activacién de infor>
macién altamente concentrada y contenida en sus patrones de Fespii Y 4
es, probablemente, ¢l primer paso en los procesos de evocacién de la | -

s
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informacién almacenada. Si los procesos se deticnen a este nivel, es casi
SCEUIro que no habra una manifestacion verbal o no aparceerd una imagen
evocada. Para que ésta tenga lugar, una activacién més completa y du-
plicada de los patrones debe llevarse a cabo (véase mas adelante).

Activacién de circuitos divergentes -

Nos encontramos ahora ante el problema mas delicado y dificil del
proceso de evocacién: ¢cémo se logra la duplicacién de los patrones alma-
cenados en las diferentes estructuras cerebrales? _

El conocimiento neurofisiolégico contemporaneo es insuficiente para
contestar en forma exacta y completa esta interrogante. Lo dnico que
se puede hacer a este nivel es mencionar algunas probables, pero muy
especulativas, ideas al respecto. ' '

En primer lugar, la postulacién previa acerca de la existencia de
células polisensoriales de alta convergencia, en las que la asociacién entre_
patrones tiene lugar, posee un valor légico y tebrico, en el sentido de que
los procesos de asociacién son mucho mas faciles, exactos y eco.némxcos

" en un sistema de relativamente pocos elementos que contengan informa-
cién muy compleja y concentrada, que en un sistema que contenga una
poblacién gigante de neuronas, en las que la informacién esté fraccionada
y dispersa. .
 La forma mas légica para explicar cémo se logra la duplicagién de
| /los patrones, por lo menos a nivel de la corteza cerebral, como rc§u!tad0

y\;l;la activacién de las neuronas polisensoriales es postulando la existen-

" Meia de circuitos divergentes de estas neuronas a las células-dc-la.?orteza-

Si esta hipétesis es verdadera, entonces los circuitos hipotéticos d¢

divergencia de las neuronas polisensoriales a las células de la corteza c}ebct)

ser activadas en forma especifica, cuando un patrén neuronal combinado

aparezca en las células polisensoriales de alta convergencia. .

Se podria postular que el ritmo, la frecuencia y otras caracteristicas
de los patrones en estas neuronas, son capaces de abrir y hacer rc.‘fpondﬁf
circuitos de divergencia especificos. Esta operacién de abrir circuitos po-
dria estar relacionada y determinada por los periodos refractarios partict”
lares o por la capacidad de seguir ciertas frecuencias en las neuronas que
forman parte de los circuitos de divergencia. De esta manera, un cambio
en la codificacién de los patrones de respuesta de las ncuronas }?olISCD‘
soriales podria ser el factor critico que determinara cudles circuitos d¢
divergencia son activados y qué patrones caracteristicos de respuesta ap?”
recen en los mismos. | . )

Todas estas ideas podrian explicar por qué cuando alguien sugier
que tengamos una imagen acerca de una flor podemos ver una rosa, ¥
por qué cuando vemos una rosa podemos mencionar la palabra flor-

Ry

“percepcién de los estimulos, y étos podrian ser los procesos de evocacién.
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Obviamente, la palabra flor puede estimular la imagen de una gran
cantidad de flores distintas o de partes de las mismas; la imagen casi
nunca es completa y exacta, sino cominmente borrosa e incompleta.
Esto significa que la reproduccién idéntica y total del patrén visual al-
macenado es muy dificil de alcanzar, siendo inds comin la activacién
de algunas partes de los patrones, probablemente aquellas que son comu-
nes a todas las flores. ]

La reproduccién total y exacta de los patrones visuales o de cualquie
otra modalidad y el tipo especifico de evocacién logrado, probablemente
dependan de las posibilidades de lograr las siguientes condiciones:

a) La exacta duplicacién de los patrones en las neuronas polisen-
soriales.

b) El mismo estado de excitabilidad en los circuitos divergentes du-
rante la adquisicién y la evocacién de la informacién perceptual.

¢) La mayor o menor complejidad de la informacién almacenada.

. La dGltima condicién se entiende si recordamos que es mucho més fécil
evocar la palabra flor que la imagen flor. Quizi este hecho se relacione
con la diferentc cantidad de circuitos divergentes que deben ser activados
en el sistema visual o en el auditivo.

La necesaria duplicacién de los estados de excitabilidad, para lograr
Ja reproduccién de los patrones y, por tanto, la evocacién de la informa-
‘cién, se encuentra ilustrada en los experimentos llamados de aprendi-
zaje dependiente del estado, en los cuales un animal emite una respuesta
previamente aprendida solamente si es sometido durante la evocacién a
las mismas condiciones que ocurrieron durante la adquisicién; por ejem-
plo, bajo el efecto de cierta droga.

Por otro lado, debe existir cierta légica en la activacién de los patro-

" nes, la cual estd probablemente relacionada con el niimero de estimulos

asaciados o combinados. Pienso que Ja memoria de un cvento es ésta
l6gica de activacién, y ella no se localiza en la corteza cerebral ni en las
estructuras polisensoriales, sino més bien tiene que ver con la activacién
de patrones especificos en muchas estructuras del sistema nervioso. En ese

sentido, [las neuronas polisensoriales se encuentran preparadas para res- -

ponder con una combinacién de patrones cuando una parte de la combi-
nacién es presentada; esto podria ser el proceso de “lectura de la memo-

ria”. A su vez, el patrén combinado por medio de circuitos divergentes, -

podria activar las estructuras que normalmente estin implicadas en la

Los procesos de lectura de la memoria y los de evocacién constituyen jun-
tos la memoria acerca de un evento.!

Un fenémeno muy dificil de explicar en este modelo hipotético es el
relacionado con las caracteristicas anAtomicas de los circuitos divergentes.

185
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Una posibilidad es que estos circuitos son en cierto sentido iguales, pero
inversos de los circuitos de convergencia, Esto significa que la activacién
debe ser iniciada en las células polisensoriales y de aqui llevar a activar
células hipercomplejas de alto orden, después células hipercomplejas de
bajo orden vy finalmente c¢élulas complejas y smples,

Si las porciones de la corteza cerebral asi activadas estén relacionadas
con su organizacién columnal (Hubel y Wicsel, 1965), cada columna
asociada a un atributo particular del estimulo, entonces la cantidad y la
estructuracién espaciotemporal de la activacién columnal puede dar lugar
a la aparicién de una imagen evocada especifica. Dependiendo del estado

- de excitabilidad de los circuitos divergentes, una u otra imagen podrian

ser evocadas y asi diferentes memorias podrian ser reconstruidas. Solamente
si_el estado del sistema permanece igual al que existi6 durante la activa-

.
.

cién original en la percepcién, la informacién evocada podria ser la
misma.

Otra posibilidad es que la activacién de la corteza cerebral como re-
sultado de la activacién de las células polisensoriales sea a través de alguna
estructura intermediaria. En el sistema visual esta estructura podria ser
el coliculo superior o el nicleo pulvinar o la corteza intertemporal
o el cuerpo geniculado lateral y, de aqui, usando los circuitos normales
la corteza visual.

Los recientes resultados de John y sus colaboradores (1973), acerca
de la aparicién evidente y reproducible del potencial de lectura (readout
Potential) en el cuerpo geniculado lateral, son probablemente una mani-
festacién de los procesos anteriores.

El énfasis puesto en la corteza cerebral, como la estructura que necesita
ser activada para lograr una completa evocacién de la informacién visual
almacenada, se basa en el experimento de Herrington y Schneidau (1968)
(véase la seccién de potenciales evocados en este capitulo), en el cual se
encontré una duplicacién de la morfologia de potenciales provocados re-
gistrados en forma extracraneana (probablemente resultantes de la acti-
vidad de la corteza cerebral) cuando una figura geométrica fue presentada
o cuando una evocacién imaginada de la misma fue sugerida, y en el
hecho de que la lesién en la corteza visual produce un estado de ceguera
en el hombre.

Obviamente, estas evidencias no son suficientes para validar la idea
de que una imagen visual evocada requiere la activacién de la corteza
occipital. Solamente una investigacién que estudiara la capacidad de
imaginacién visual en sujctos que han sufrido una lesién reciente de su
corteza occipital, podria resolver el problema. Por otro lado, la idea
mencionada acerca de que las células polisensoriales participan en 2
codificacién de la informacién visual y que su actividad es necesaria para
activar la evocacién de la informacién almacenada, es actualmente un
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FIG. 4.25 Grupo A : Lasrba-
rras blancas representan el pro-
medio de pulsaciones de palanca
hechos durante la primera (1) y
segunda (2) sesiones de prueba en
ratas implantadas pero no estimu-
ladas en el nicleo caudado, que
observaron previamcnte unha rata
entrenada pulsando ia palanca en
€l interior de una caja de Skin-
ner, Grupo B : Las barras negras
representan lo mismo para un
segundo grupo de ratas que fue-
ron estimuladas en el micleo caun- .
dado mientras observaban a una
rata entrenada pulsando la pa-
lanca en el interior de una caja
de Skinner. Las ratas a las que
se les desorganizé la actividad
de su niicleo caudado (grupe B)
no realizaron este aprendizaje
por observacién (vicario), en
cambio las otras' (grupo A) si
aprendieron. Esto indica que el
niicleo caudado interviene en
¢l aprendizaje visual. (Tomado de
Grinberg-Zylberbaum y colabora-
dores, 1974.)

D Grupo A
. Grupo 8

Sesiones

tema de estudio experimental en muchos laboratorios. El autor y sus
colaboradores hicieron recientemente un experimento (Grinberg-Zylber-
baum y colaboradores, 1973}, en el cual Ja actividad eléctrica del niicleo
caudado de ratas fue desorganizada al aplicar pulsos cuadrados vnicos
a esta estructura, mientras los animales observaban otras ratas al pulsar
una palanca en una caja de Skinner. La estimulacién de esta estructura
polisensorial deterioré este aprendizaje por observacién. Este estudio indica
la importante participacién de esta estructura en la integracién de la
informacién visual (figura 4.25); sin embargo, es necesario hacer una
prucba mas directa, la cual puede consistir en lograr duplicar (en las
estructuras polisensoriales) la actividad eléctrica normal que ocurre cuan-
do un estimulo condicionado ha adquirido un significado, y ver si esta
reproduccién artificial determina la misma respuesta motora condicionada
que la obtenida con el estimulo condicionado externo.

En un experimento muy reciente (Grinberg-Zylberbaum y Riefkhol,
1974) se registraron los potenciales provocados ¢n el nicleo caudado, en
el nicleo pulvinar, en la corteza frontal y en el nicleo centromediano
de gatos durante la adquisicibn de un condicionamiento discriminativo,
en ¢l cual los animales aprendicron a ir al lado derecho de una cidmara de
reflejos cuando se les aplica una luz, y a dirigirse al lado izquierdo de la 3
misma caja cuando se les aplica un sonido. Después de determinar la mor-
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fologia de los potenciales provocados ante los dos cslir_l'mfllos de las cuatrg
estructuras, se estimulé a éstas con reproducciones artificiales de la morfo-
logia de los potenciales provocados. La aplicacion de las morfologias
duplicadas asociadas a luz dio Jugar a una respuesta motora muy seme-
-jante a la obtenida con la luz real; la aplicacién de las r}')oriiologla.s de
sonido no dic ningdn resultado. Este estadio, aunqgue paArcml, indica que
la activacién eléetrica especifica de estructuras polisensoriales s suficiente
para lograr Ja evocacién de la informacién almacenada en la memoria.

De ser csto cierto, s¢ podria pensar que la activacién de las neuronas
" polisensoriales dan lugar a respuestas en columnas ncuronales localizadus
en la corteza cercbral. La activacién de estas columnas neuronales podria
representar las unidades perceptuales con las Fualcs s¢ construye una
representacién internasde un estimulo. La activacién espaciotemporal espe-
cifica de un mosaico de columnas podria ser cl proceso fundamental de
construccién interna del mundo externo.

Secuencias de activacién en las neuronas polisensoriales

La evocacién de la informacién almacenada no ¢s un fenémeno esti-
tico. Cuando recordamos la imagen de un objeto como resultado de una
orden verbal, no vemos una “fotografia” inmévil, sino que tenemos la
sensacién de una secuencia de ‘‘visiones” internas que poseen un movi-
miento y una dindmica. Estos dltimos parecen ser independientes, pero
disparados por el patrén verbal. La independencia es en el _scntxdo de que
la verbalizacién, en la mayoria de los casos, no tienc en si misma la secuen-
cia explicita a la que va a dar lugar. La palabra flor puede disparar
una gran cantidad de imagenes internas que cambien en fo.rma Yy ‘_sccuencxa,
a pesar de que, obviamente, la verbalizacién no las contiene ni ta{npoco
las menciona. Asimismo, cuando recordamos el nombre de un ob]efq al
observar a éste, la verbalizacién es una secuencia de sonidos especificos
en un orden particular. . ,

Los procesos neuronales responsables de la secuencia de evocacion
atin se desconocen, pero posiblemente son resultado de un sccxlxenmador
mnémico que las almacena en un depésito separado, que interactua y ha_‘:
disparar la actividad de las células polisensoriales de alta o:.onvcrgf:.nCl .

Al menos en lo que se refiere al proceso de rccono?unlento visual,
Noton y Stark (1971) han formulado la siguiente hipétesis:

La representacién interna o memoria de un objeto se lleva a cabo };2;
partes: un ensamblaje de atributos o, mis estrictamente, un trazo mném .
de aiributos. Durante el reconocimiento (podemos afiadir, durante la f"'m
cacién), la representacién interna es apareada en-forma serial con el Ob‘Jcm‘;
atributo por atributo. Los atributos de un objeto son las partes del s
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{como los dngulos o las curvas de un dibujo de lincas) que dan Ja mayor
informacién. Los trazos mnémicos que registran los atributos estdn ensam-
blados en representaciones internas completas al ser conectadas a través de
otros trazos mnémicos que registran los ciuubios de atencién requeridos para
pasar de un atributo a otro, ya sea con ayuda de movimientos oculares o con
cambios Internos de atencién. Los cambios de atencién conectan los atributos
en un orden preferencial, formando un anillo de atributos. ..

Se puede proponer que la presentacion de una informacién verbal que
sirve como gatillo para una evocacién visual, activa al mismo tiempo las
células polisensoriales de alta convergencia y el secuenciador mnémico
cuya actividad almacenada determina la secuencia de patrones combi-
nados de respuesta en las neuronas polisensoriales. Esto haria posible que
al presentar un estimulo gatillo diera lugar a la aparicién no sélo de
una imagen, sino también de una secuencia de éstas, determinada por la
activacién simultanea del secuenciador mmnémico.

Una estructura cerebral cuya actividad estd probablemente asociada
con los procesos mencionados es el coliculo superior, por su relacién con
el control de los movimientos oculares (Wurtz y Goldberg, 1972a, b),
con el fenémeno de atencién (Goldberg y Wurtz, 1972) y con sus co-
nexiones anatémicas con la retina y con la corteza cerebral (Michael, 1972).
Esta hipétesis debe esperar la validacién del trabajo experimental,

RESUMEN

1. Se sugiire que tanto la informacién auditiva como la visual convergen
en neuronas polisensoriales, en las cuales eg posible la asociacién entre Jos
dos patrones.

2. La activacion de las neuronas polisensoriales podria ser el primer paso
en la evocacién de la informacién almacenada.

3. La evocacién de la informacién nunca es un fendémeno estitico, sino
un proceso dindmico que se caracteriza por su secuencia. La secuencia en
la evocacién podria estar relacionada con la puesta en marcha de un meca-
nismo de secuencia mnémica, paralela al sistema polisensorial de asociacién.

4. Para que la evocacién de la informaciéon sea completa, es necesario
que la activacién de patrones neuronales no se detenga a nivel de las neuro-
nas polisensoriales. Se podria pensar que la evocacién requiere de la activacién
de circuitos divergentes que surgen de neuronas polisensoriales y que terminan
en células localizadas en la corteza cerebral.

5. Para que la evocacién de la informacién sea completa y exacta, el
estado de excitabilidad de estos circuitos divergentes y de las células activadas
por los mismos debe ser semejante al estado de excitabilidad que ocurrié
durante la presentacién real de los estimulos,
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D. FENOMENOS ASOCIADOS

Duplicaciéon de la informacion en el sistema
visual

Es un hecho bien conocido que el sistema visualu 'ticnc una gran capa-
cidad de recuperacién funcional después.de una lesién parcial de alguna:s
de sus partes. Esta recuperacion probablcm?nte. se re.lamona con la deh_
cacién de la informacién asociada con los c1rcu1tos.d}vergentes que existen
entre el cuerpo geniculado lateral y la corteza OCClpl't‘al (Chow y colabo-
radores, 1950). Asimismo, el hecho de que la lesiéon del 989 Qc las
fibras del nervio éptico*no produzca deterioro notable en la conducta
compleja de discriminacién visual en los gatos (Nf)rto_n. y colfaboragioxv:s,
1966) significa que los canales que llevan informacién visual tienen como
caricter distintivo su ‘duplicidad. : ’ :

% Vigilia Suefio lento Suefo paradojico
160
160 4
140 . -
140
120
1204
100
100+
. 80
80+
60
60
40
404 3
20

~40 - Control
D Corteza
D Cavdado

rw , i 1 tiempo
FIG. 4.26 Cada barra representa Ia duracién relativa (por ciento) de paradé:

que tres grupos de ratas permanecieron en vigilia, suefio lento y;::-::lt‘g notable
jico. Ratas lesionadas en el nicleo caudade sufricron un l!ltﬂ'e lesionada 10
(147%) en el sueiio paradéjico. Ratas normales o con_la cor e&:geadaﬁi grupo
sufrieron tal incremento. Barras negras: grupo control. Barras p caudado. (To-
con lesién cortical. Barras blancas: grupo con lesion en el nicleo

mado de Corsi y colaboradores, 1975.)
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Este hecho concuerda con la idea de que ¢l mecanismo basico que ° |

3 - . . . - i
representa la informacién en el sistema nervioso no es la activacién de -

unidades especificas, sino la aparicién de un patrén neuronal de ac-
tivacién.

Evocacion de la informacién visual Yy auditfiva durante
el sueiio paradéjico

La aparicién de iméigenes visuales y de informacién auditiva durante

el suefio paradéjico es una de las principales caracteristicas de esta fase :

del ciclo suefio-vigilia.

Esta aparicién probablemente se relaciona con la activacién de pa-
trones eléctricos almacenados en las cortezas visnales y auditivas. La’
facilidad con que estos patrones aparccen durante esta fasc -es, proba-
blemente, resultado de un incremento en la excitabilidad de los circuites
divergentes' relacionados con la evocacién. de la informacién. Este incre-
mento en la excitabilidad podria ser ¢l mismo que causa pn aumento
de la magnitud de los potenciales talamocorticales (Jouvet, 1967) y en
la frecuencia de la actividad unitaria espontinea durante el suefio para-
déjico (Jacobs y colaboradores, 1973). Mias atn, incrementos artificiales
en el nimero de fases de suefio paradéjico han sido observados como
resultados de una lesién del nécleo caudado de ratas (Corsi y colabora-
dores, 1974) (figura 4.26). Este hecho concuerda con la intepretacién
anterior, porque existe evidencia que indica que esta estructura tiene
una influencia inhibitoria normal sobre la excitabilidad de los circuitos
talamocorticales (Demetrescu y colaboradores, 1965; Demestrescu, 1967;
Heuser y colaboradores, 1961). !

Probablemente, idénticos incrementos en la excitabilidad puedan ex-
Plicar la aparicién de ilusiones visuales y auditivas o aun de alucinaciones
en algunas condiciones patolégicas como la esquizofrenia.

Control de movimientos complejos

liertos patrones complejos de movimientos est4n enteramente pro-
gramados a nivel de la médula espinal (Burke, comunicacién personal,
1973 ). El sistema cértico-subcortical relacionado con la actividad motora,
Parece mandar, a través del sistema eferente, érdenes que activan en una
forma especifica a los circuitos de la médula espinal relacionados con
Mmovimientos complejos.

Probablemente estas érdenes son patrones complejos de activacién
qQue son reconocidos a nivel de la médula espinal por neurcnas de alta

Convergencia que a su vez activan (por medio de circuitos divergentes)
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motoneuronas especificas, Stoesta es correcto, entonces Le actividad .
tora pucde ser inie 1'_prcleldu como un proceso especifico de evooscion d,
informacion almacenada.

Esta situacion, pucde ser muy simiko o la postulacion de qu(‘ s
respuestas especificas de neuronas polisensoriales dealta convergencia
pueden, a través de cirenitos de divergencia, activar unidades en la cor-
teza visual y auditivi de tal forma que una mmagen o un sonido complejo
puede ser evocado.

De hecho, no hay nminguna razon 16gica para dudar que L actividad
del sistema nervioso pueda éstar relacionada con Procesos similares v
comunes en todas sus estructuras y circuitos v que lu parente diferencia
en los procesos de salida que resultan de su activida | estd relacionada
unicamente con las dxkr( ntes caracteristicas de los érganos efectores pero
no con las (dl‘ﬂ(t(ll\tl(«l\ de los procesos neuronales responsables de su
aparicion.
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