Investigacion

El concepto de centros neuronales”

Robert W. Doty, Sr.

El término centro aqui se emplea para
describir un grupo de neuronas cuyas ac-
ciones coordinadas producen un movimien-
to estereotipado o una serie de movimientos
(Doty, 1951, 1960, 1968). Tres son las
caracteristicas esenciales de un centro: 1)
un mecanismo receptor, en la parte aferen-
te, el cual serd responsable de la activacion
del centro cuando, y sélo cuando, ocurra
un patrén sensorial especifico; 2) una or-
ganizacion intrinseca que repetidamente
produzca en forma apropiada una distri-
bucién anatémica y temporal de excitacion
¢ inhibicién cada vez que el centro es ac-
tivado; y 3) un control preestablecido del
sistema motoneuronal necesario.

Este nivel de precisidon no siempre se ha
mantenido al definir este término. Sherring-
ton (1900), entre otros, se oponia a la “la-
xitud” con que se aplicaba dicho término
(v.gr. un centro de “convulsién” en el bulbo
raquideo), y en general, ¢l evitaba su em-
pleo. En el contexto de la actividad neuro-
nal este concepto de centro parece haberse
originado con Bouillaud (1825),' quién,
con perspicacia y basado en material clinico,
infirié la existencia de centros en la corteza
cerebral que regulan el lenguaje. Fluorens
(1842), en su trabajo sobre el control ner-
vioso de la respiracién, empleé ocasional-
mente este término para describir el 4rea
sitnada en la uni6n del bulbo raquideo y
la médula espinal, que es esencial para la
respiracién. Sin embargo, ¢l insistié cuida-

1, ..serfa un error creer que las extremidades son
fos Unicos participantes en el movimiento para el cual
existen centros especiales en el cerebro... Me dedicaré
subsecuentemente a determinar el sitio del centro ner-
vioso que controla el mecanismo de los o6rganos del
lenguaje’.
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dosamente que tal centro no se deberia
considerar como un punto bien delimitado
en el sistema nervioso, sino mas bien como
un area con cierta dispersion anatdmica del
sistema de control, aunque experimental-
mente esto cra dificil de demostrar. Asi-
mismo, identificé y establecié sucintamen-
te la dificultad cardinal que representaban
todos los esfuerzos por dividir el sistema
nervioso en unidades operacionales restrin-
gidas, concluyendo que: “1) a pesar de la
diversidad de accién de cada una de las
partes que constituyen el sistema nervioso,
es un sistema especial; y 2) independiente-
mente de la accion especifica de cada parte,
cada una de ellas ejerce una accidon comin
sobre todas las demas, asi como éstas a su
vez acthan sobre ellas....” (Fluorens,
1842, pp 212). En otras palabras, los
centros estan circunscritos dentro de un sis-
tema interactivo, y sélo en forma abstracta
pueden considerarse ‘unidades funcionales
independientes.

En los siguientes afnos, las implicaciones
del término “centro” fueron ampliadas sig-
nificativamente. Siminov (1866a, b), el
primer investigador que utiliz6 electrodos
implantados para estimular el cerebro y
para hacer discretas lesiones electroliticas,
describi6 la accién de lo que él llam6 “cen-
tros inhibidores” (probablemente el ntcleo
caudado) en el diencéfalo de perros. Poco
tiempo después, Fritsch e Hitzig (1870),
en su descubrimiento —extraordinariamen-
te importante, pero en gran parte accidental
(véase Doty, 1969)— de la excitabilidad
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eléctrica de la corteza cerebral, no solo
reinvindicaron el concepto de Bouillaud
sobre los centros cerebrales, sino que lo
ampliaron. En las palabras concluyentes
de Fritsch e Hitzig “. .. probablemente to-
das las funciones mentales individuales, al
materializarse o al originarse en la materia,
se encuentran localizadas en centros circuns-
critos de la corteza cerebral.”

Esta atrevida proposicion de Fritsch e
Hitzig, en cuanto a que ciertos centros cor-
ticales operan de manera tan trascendental,
ain puede tener mérito (Doty, 1976). Sin
embargo, ni ésta, ni el hacer énfasis en areas
anatdmicas restringidas, pueden ayudar a
dilucidar la forma en que acttian los cen-
tros; ni el empleo del concepto de centros
puede ser 1til para esclarecer las bases neu-
ronales de la conducta. De la definicién
ofrecida en el parrafo inicial, es evidente
que un centro en parte corresponde al sus-
trato nervioso necesario para un reflejo. Si se
desea mantener la proposicion de Sechenov
(1866), de que esencialmente toda con-
ducta es un reflejo, esto es suficiente. Sin
embargo, la clasificacién de la conducta no
es tan importante como lo es el hecho de
gue ésta se pueda explicar por la actividad
de centros nerviosos. Por ello, leer un pen-
tagrama musical, transcribir a maquina un
manuscrito, frenar el automévil ante una
luz roja; son todas acciones regidas por los
mismos principios operacionales de los cen-
tros nerviosos que controlan el que un perro
levante la pata como un reflejo condicio-
nado ante la presentacién de un tono, o
que un pajaro arregle sus plumas al recibir
las claves sensoriales adecuadas. En cada
caso, hay una emisién que se puede re-
producir con exactitud, disparada exclu-
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sivamente por una sefial aferente de la
misma exactitud, y que sélo ocurre cuando
se han establecido las condiciones neuro-
nales adecuadas (es decir, el pasajero en
un automévil no levanta el pie ante un fre-
no que no existe, ni el pdjaro se arregla
las plumas durante el vuelo).

La forma en que tal conducta estd or-
ganizada y controlada por el sistema ner-
vioso central (o sea, cdbmo operan los cen-
tros) puede explicarse facilmente al discutir
ejemplos especificos. El anélisis de la ope-
raciébn de cada centro estd sujeto a seis
preguntas:

1) El codigo aferente. ;Cudl es el
patrén espacio-temporal de los impulsos
nerviosos necesario para descargar o
liberar la activacién de un centro?

2) El establecimiento del estado ex-
citatorio central. ;Cudles son las condi-
ciones nerviosas o neurchumorales de
fondo que favorecen o previenen la acti-
vacién de un centro? En realidad, aqui
nos encontramos ante varios problemas:
la forma de evitar la activacién con-
currente de movimientos incompatibles
(limpieza y vuelo; respiracién y deglu-
cién); la secuencia de los movimientos
por medio de componentes previos, que
proporcionan un estado de excitaciéon de
fondo apropiado para los componentes
subsecuentes; los estados mads generales
tales comc hambre o saciedad en rela-
cién a las respuestas alimenticias, los ni-
veles hormonales en relacién a la acti-
vidad sexual, o el estado intelectual tales
como en el automovilista o el perro en
la situacion del reflejo condicionado; vy,
finalmente, si estas actividades de fondo
solamente son efectivas por medio de la
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puede verse que el codigo aferente que
dispara la accién de un centro —en este
caso toda una constelacion de centros
(sonrisa, lamido, succidén, etc.)— puede
ser modificado por el aprendizaje.

Otra respuesta de los lactantes es abrir
la boca y prepararse para mamar en cuanto
se les toca la regién circumoral. Este con-
trol cutdneo de la apertura de la boca, tanto
en el humano como en el mono, mas tarde
se inicia ante la visién de objetos que se
acercan (Pilleri, 1971), después ante obje-
tos que se llevan a la boca con la mano
(figura 1); finalmente, en la etapa tardia
de la infancia, se establece el patrén de
alimentacién del adulto, en el cual la boca
solo se abre en relacion a alimentos, cuan-
do éstos se acercan en una posicién ade-
cuada, y no como automatismo acoplado
a la mano y objeto que se acercan. Notese
que la figura 1 demuestra la existencia en
los primates de un centro de acoplamiento
entre la mano, la boca y los movimientos
de la lengua; la posicion del lactante y del
mono es idéntica y hasta la de la lengua;
la misma respuesta se ha obtenido en ma-
cacos estimulados cerca de la cisura rinal
{amigdala? Delgado, 1959).

Como acaba de ejemplificarse con la res-
puesta alimenticia de apertura de la boca,
dicha “encefalizacion” progresiva del con-
trol aferente de un centro, probablemente
sea caracteristica de la mayoria de los cen-
tros del tallo cerebral. Bignall realizé una
demostracidon particularmente clara de este
principio (1974) con el reflejo de endere-
zamiento en ratas. Ratas que han madurado
en forma normal durante mas de 10 dias
requieren el mesencéfalo para la reaccién de
enderezamiento. Sin embargo, en ratas de
3 a 4 dias de edad, la descerebracion a nivel
del bulbo raquideo (!) no suprime el ende-
rezamiento; y, a medida que dicho animal
madura, su habilidad para enderezarse me-
jora hasta llegar a un nivel casi normal.
Entonces, existe un centro espinal o a nivel
del bulbo raquideo, el cual, al perder
el control mesencefdlico o protuberancial,
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se mantiene esencialmente autosuficiente pe-
ro si ya una vez ha sido controlado por cen-
tros superiores no puede funcionar en su
ausencia.

Algunas veces, se ha observado liberacién
en lugar de depresion de algunos centros
del tallo cerebral como consecuencia de la
pérdida del control rostral, y esto también
puede ejemplificarse con elementos de la
respuesta alimenticia en el humano, en el
gato y en el sapo (figuras 2, 3 y 4). En
relacién a esto, pacientes con atrofia cor-
tical severa muestran una regresién maés alld
de la del lactante mostrado en la figura 1,
hasta la de un lactante de 4 meses de edad
que abre la boca ante un objeto que se apro-
xima (figura 2). En otros casos, tales pa-
cientes abren la boca al tocarseles la region
circumoral, parte del reflejo de busqueda
aun mas temprano. Una liberacidon similar
de la influencia diencefdlica sobre los cen-
tros orales activados por entrada trigeminal
puede verse en la figura 3. En esta situacion,
ciertos componentes de la conducta de cap-
tura de una presa por el gato se han libe-
rado por lesidon de las vias mesencefalicas
(Randall, 1964). La presencia de tales cen-
tros en niveles inferiores del tallo cerebral
para la conducta de caza, fue demostrada
por Bignall y Schramm (1974). Ellos en-
contraron que gatos descerebrados a tem-
prana edad, al oir un rasquido, se agazapan
en el suelo y se precipitan hacia el origen del
ruido mordiendo vigorosamente cualquier
objeto colocado ahi. Esta conducta de ata-
que, cuando se provoca en el gato intacto
mediante estimulacién eléctrica del hipo-
tdlamo parece depender en forma impor-
tante de las sefiales trigeminales (Mac-
Donnell y Flynn, 1966). Lo mismo ocurre
en las ratas que matan ratones (Thor y
Ghiselli, 1975). En relacién a esto es in-
teresante que, cuando el gato brinca al
cazar, los bigotes se dirigen hacia adelante
y abajo para asegurar contacto con la presa
(figura 23 en Leyhausen, 1973). Este re-
querimiento de las sefiales trigeminales para
el mordizco fatal proporciona un ejemplo
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Fig. 3. Componentes no inhibidos de la conducta de captura de presa en un
gato con extensa lesion del mesencéfalo. En (A) el gato levanta en forma in-
apropiada una toalla como si fuera una presa. (B) Muestra la conducta de
cargar una presa al tomar la comida de un plato, repitiendo la secuencia para
cada bocado que el animal ingiere (De Randall, 1964).

nipulacién del alimento con el pico y la
lengua (Zeigler, 1974).

Una liberacién muy similar a la obser-
vada en el paciente de la figura 2 puede
obtenerse en el sapo, cortando las conexio-
nes comisurales mesodiencefalicas, lo que
se ilustra en la figura 4. Un sapo normal
no ataca objetos mayores de cierto tamafio
y un sapo sin diencéfalo nunca ataca
(Ewert, 1967a). Aparentemente, al cortar
las conexiones intertectales, se altera el
balance de la inhibicion mutua entre am-
bos lados, de tal manera que el “centro de
ataque” se dispara por cualquier estimulo
visual en movimiento de tamafio suficiente
(figura 4) y no muestra inhibicién alguna
a] aumentar el tamafio (Ewert 1967b).

La figura 5 muestra la conducta normal
alimenticia de un sapo y su fracciona-
miento en cuatro componentes controlados
por centros dirigidos visualmente: orien-
tacién, aproximacion, fijacién y ataque. La
quinta reaccion —deglucidn— se dispara
por la presencia del gusano en las fauces
y siempre sigue este estimulo con una
latencia constante (figura 5). En contraste
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con un aparente grado de adaptacién de
los componentes tempranos, que se pone
de manifiesto en el aumento progresivo de
la latencia antes de su presentaciéon (figu-
ra 5), las diferentes latencias demuestran
la independencia de accién de estos cen-
tros. Estas latencias estdn determinadas
por la frecuencia de repeticién y no por el
grado de saciedad, y una vez prolongadas
por los estimulos a través de un ojo se
prolongan en forma igual para el otro
(Ewert, 1967b). La naturaleza automdtica
de tales respuestas, como la de la figura 2,
es mds aparente por el hecho de que el
sapo continda orientandose hacia el estimu-
lo ain después de 1,000 presentaciones.
Tal como sucede en la respuesta asesina del
gato (MacDonnell y Flynn, 1966) o la ten-
dencia del macaco a cazar ‘“mariposas”
(Doty, 1967), la secuencia de captura de
su presa en los sapos puede provocarse me-
diante la estimulacién eléctrica de 4reas
apropiadas en el sistema nervioso central
(Ewert, 1967b).

Puesto que la mayoria de los compo-
nentes de la respuesta de captura estan pre-
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Centros neuronales

Fig. 4. Liberacién de la conducta de captura de presa y de alimentacién en un
sapo con un corte sagital de aproximadamente 2 mm en la unién del mesen-
céfalo y el talamo. Bosquejos tomados de cuadros de pelicula muestran que el
sapo se va a orientar, inmovilizar y atacar (n6tese el movimiento de la lengua)
cualquier objeto que se mueva: en (A) su propia pata; en (B) otro sapo; en
(C) una mano humana (De Ewert, 1967a).

sentes en gatos descerebrados a temprana
edad (Bignall y Schramm, 1974), es evi-
dente que la inmovilizacién, agazapo, zar-
pazo repentino y mordizco fatal del gato
cazador se efectan bajo el control de cen-
tros del tallo cerebral programados, acti-
vados y controlados por el diencéfalo. Por
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consiguiente, la funcién mas importante de
la corteza cerebral en relacién al movi-
miento puede no consistir en el control
directo de las motoneuronas implicadas,
sino en la seleccién y programacion de la
secuencia de activacién de los centros del
tallo cerebral, los cuales estin organizados
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Fig. 5. Componentes de la conducta de alimentacién en tres sapos (A, B, C)
ante la presentacién repetida de gusanos. R, orientacién; H; acercamiento; F,
filacién visual; Z ataque (con la lengua); S, deglucion. Las latencias de cada
componente se muestran en la abscisa para el primer gusano hasta el décimo
tercero (en A). La latencia entre el ataque y la deglucion es constante, pero
otros componentes tienen latencias progresivamente mayores hasta que el sapo
deja de atacar, aunque siempre se orientara y acercarad (De Ewert, 1967Db).
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Centros neuronales
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Fig. 6. Programacién de la actividad muscular en un perro normal, alerta, como
puede verse electromiograficamente en nueve misculos afectados por la salida
de seis centros diferentes. Noétese la gran variacién en orden e intensidad de la
participaciéon muscular en las diferentes sinergias. (Modificado de Kawasaki,

Ogura y Takenouchi, 1964).

en forma inherente para producir los pa-
trones necesarios de contracciones muscu-
lares. Algunos centros, tales como los
encargados de generar el ritmo cruzado y
alternante de caminar, o el ritmo bilateral
congruente del correr, parecen localizarse
inclusive en la médula espinal (por ejem-
plo, ten Cate 1965; Forssberg y Grill-
ner, 1973).

En concordancia con el fenémeno de
“liberacién” antes descrito, Robert (1974)
sugiri6 con mucho ingenio que parte del
control cortical ejercido sobre centros in-
feriores, en lugar de ser fasicamente excita-
torio, puede ser en cambio ténicamente
inhibidor, por lo que su activaciéon podria
reflejar una breve desinhibicién.

La deglucion, como paradigma de la
accion de un centro
La importancia de los ejemplos anterio-
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res se debilita por el hecho de que la com-
prensién del sistema neuronal operante de
los centros de control, cuando mucho es
rudimentaria. Se ha realizado un esfuerzo
mas extenso para definir las caracteristicas
funcionales del centro de deglucién del
mamifero. La deglucién se puede provocar
por la estimulacién de nervios periféricos,
de ahi que su estudio sea facilmente accesi-
ble. Ademas, es el reflejo “todo-o-nada”
mas complejo conocido, que implica una
secuencia bilateral precisa de excitacién e
inhibicién durante més de 500 mseg y que
se distribuye desde la regién cervical alta
hasta el mesencéfalo.

En cierta forma, la figura 6 muestra por
qué son necesarios los centros. Las seis
respuestas sinergistas ahi ilustradas requie-
ren de la activaciéon del mismo grupo de
musculos, pero con una relacién temporal
sorprendentemente diferente entre si. Una
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aferentes al centro de deglucién, y las
interrelaciones que pueden inferirse entre
dicho centro de la deglucién y otros centros
relativos.

En realidad, existen dos centros de la
deglucién o medios centros, uno para cada
lado. E! bulbo raquideo puede seccionarse
en la linea media y la deglucién prosigue
con su repertorio normal de actividad
muscular, pero en forma independiente en
ambos lados por la estimulacion bilateral
concurrente (Ishibara, 1906; Doty, Rich-
mond y Storey, 1967). Secciones transver-
sales de la protuberancia, a nivel del &bex
eliminan la participacién de ciertas moto-
neuronas, pero el patrén basico de la de-
glucién se retiene, lo cual indica que esta
organizado exclusivamente dentro del bulbo
raquideo (Doty, 1968). Sin embargo, es
dificil una localizacion mas precisa de di-
cho centro. Tanto la estimulacién central
como las lesiones pueden causar malinter-
pretaciones, debido a sus diversas acciones
inespecificas, asi como sus efectos locales
sobre los axones de neuronas distantes y la
descarga de unidades aisladas no pueden
identificarse en cuanto a su importancia en
la actividad del centro en si, puesto que
solamente pueden correlacionarse con even-
tos aferentes o eferentes. Trabajos realiza-
dos con lesiones han sugerido que existe
un 4rea critica localizada en la formacidén
reticular medial, apenas rostral a la oliva
inferior (Doty, Richmond y Storey, 1967).
Sin embargo, las exploraciones de esta re-
gién con microelectrodos no han logrado
revelar actividad alguna asociada con la
deglucién y, en cambio, han demostrado
una significante actividad “anticipadora”
solamente en el nicleo solitario o alrede-
dor de éste (Jean, 1972a). El nucleo so-
litario quizas sea el lugar donde se descifra
la seflal aferente. Seguramente, tiene que
existir cierto mecanismo para seleccionar el
acceso sensorial a los centros, y ha de ser
bastante delicado distinguir estimulos que
producen deglucién de aquéllos que produ-
cen natisea. Como bien lo sabe todo aquél
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que ha intentado darle una pildora a un
nifioc pequefio, parte de la seleccidon se
puede atribuir a la condicién central del
sistema, pero esto claramente no es la Ginica
caracteristica que permite la descarga se-
lectiva. Usando estimulacién eléctrica del
nervio laringeo superior, lo cual es alta-
mente efectivo para producir deglucién, ex-
tensos estudios han mostrado que el me-
canismo aferente es altamente selectivo para
diferentes frecuencias o patrones de es-
timulos (Doty, 1951; Miller, 1972a). Pues-
to que estas mismas frecuencias Optimas y
bien delimitadas son capaces de producir
deglucién mediante la estimulacién de la
corteza frontal en el conejo (Sumi, 1969a),
y en la oveja (Car, 1970), parece muy
probable que el control cortical se ejerza,
por lo menos hasta cierto grado, por la
misma via que usan las aferencias perifé-
ricas. Esto parece aiin mas probable si se
tiene en cuenta que la estimulacién cor-
tical capaz de producir deglucién también
produce potenciales provocados en la regién
del ndcleo solitario, y que estos potencia-
les interactian con aquéllos provocados por
la estimulacién del nervio laringeo superior
(Car, 1973).

Una de las caracteristicas notables de los
centros es su habilidad para organizar una
accion eferente motora compleja, indepen-
dientemente de la regulacién ejercida por la
retroalimentacién aferente. Por consiguiente,
el centro de la deglucién mantiene sus ac-
ciones bésicas fundamentales a pesar de una
gran variedad de perturbaciones, tales como
seccion de nervios aferentes y eferentes, es-
tiramiento o fijacién de misculos, y anes-
tesia de las 4reas reflexogénicas (Doty y
Bosma, 1956; Miller, 1972b). La paralisis
completa de los misculos estriados me-
diante agentes curarizantes no interrumpe
la salida neuronal (Sumi, 1964; 1970; Car,
1970; Tieffenbach y Roman, 1972; Miller,
1972b). Sin embargo, en los primeros me-
ses de vida del gato, la curarizacién suprime
la coordinacién (Sumi, 1967). También
existe evidencia de que la organizacién de
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la deglucién en lactantes difiere significa-
tivamente de la del adulto (Tulley, 1953).

No debe inferirse que, como la deglucion
es independiente de la retroalimentacién,
no estd sujeta hasta cierto grado a mo-
dificaciéon por influencias aferentes conti-
nuas. Desde hace mucho tiempo, se reco-
nocié que la deglucién voluntaria es dificil
o imposible si no hay nada que deglutir.
Las caracteristicas del material a deglutir
también influyen en la duracién de la des-
carga de la mayoria de los musculos parti-
cipantes (por ejemplo: Hrycyshyn y Bas-
majian, 1972; véase Doty, 1968), y esto
es especialmente cierto para la etapa esofa-
gica, donde la retroalimentacién aferente
proporciona una influencia muy poderosa
(Roman y Tieffenbach, 1972). El foco de
por lo menos algunas de estas influencias
puede localizarse en el area parasolitaria,
puesto que Jean (1972) ha demostrado
aqui un efecto potente sobre las descargas
unitarias, ya sea en presencia de la disten-
sién de la faringe o en ausencia de ella.

Es sorprendente la habilidad que tiene
el centro de la deglucién para aumentar
o disminuir proporcionalmente la secuencia
de descarga de cada grupo motoneuronal en
concordancia con alteraciones en la dura-
cién de la deglucién tanto por condiciones
periféricas como mediante anestesia. Por
ejemplo, aunque sea dificil de explicar, se
observa que un aumento en la profundidad
de la anestesia cambia el umbral de 12
impulsos a 240 a 30 Hz aplicados al nervio
laringeo superior, mostrando claramente una
disminucién marcada de la excitabilidad
central; sin embargo, puede ser que sélo
disminuya a la mitad la duracién de la ac-
cién del milohioideo y no altere la se-
cuencia del hipofaringeo, el cual en cada
caso, alcanza su descarga justo cuando ter-
mina la acciéon del milohioideo (Doty y
Bosma, 1956).

El hecho que las motoneuronas son ac-
tivadas por un centro comin a menudo se
hace evidente en forma clara por las pausas
concurrentes, breves, bilaterales en la ac-

36

tividad de los miisculos cuyas motoneuronas
estin ampliamente separadas —por ejem-
plo, el quinto y doceavo niicleo motor—
(Doty, Richmond y Storey, 1967; véanse
también la figura 59 en Faaborg-Andersen,
1957; y la figura 3 en Hrycyshyn y Basma-
jian, 1972). Pausas idénticas a éstas, tam-
bién pueden observarse al hacer registros
simultdneos de unidades en el centro res-
piratorio del bulbo raquideo (figura 19, 4,
en Merril, 1974).

La figura 8 muestra que el centro de la
deglucion es capaz de controlar motoneu-
ronas mediante una intensa y sostenida de-
polarizacién. Con frecuencia, esa accién
depolarizante es precedida, en las motoneu-
ronas del hipogloso, por una hiperpolari-
zaciéon mas breve (Sumi, 1969b). En mu-
chos musculos, durante la deglucién, puede
observarse inhibicién de la actividad de fon-
do antes y después de la descarga (Huku-
hara y Okada, 1956; Doty y Bosma, 1956;
Doty, Richmond y Storey 1967). Entonces
es posible que el control excitatorio que
ejerce el centro de la deglucién sobre las
motoneuronas se acompafie de acciones
inhibidoras, asegurando asi la ausencia de
interferencias.

Desde luego, parte de la inhibicién ejer-
cida por el centro es mds prolongada, y
funcionalmente necesaria para la apropiada
accién mecédnica del reflejo. Este es el caso
de la musculatura constrictora de la larin-
ge inferior (hipofaringeo, tirofaringeo, cri-
cofaringeo, vease la figura 6); por ello, fue
de gran interés saber que el control excita-
torio de cada medio centro sobre estos
misculos se origina contralateralmente,
mientras que para todos los demds miscu-
los en la deglucién es ipsilateral (Doty,
Richmond y Storey, 1967). Este arreglo
“constrictor cruzado” es inesperado si se
quiere explicar la existencia de sistemas de
decusacién en el cerebro, como consecuen-
cia de la inversién Optica por el sistema
de lentes en el ojo del vertebrado, tal como
lo propuso Ramén y Cajal y otros. En rea-
lidad, la explicaciéon “Gptica” de la decu-
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existe un aprovechamiento al azar —en
ciertas circunstancias— en conjuntos mo-
toneuronales para reflejos simples en la
médula espinal (Wyman, Waldron y Wach-
tel, 1974), pero la regla més general parece
ser que el orden de este aprovechamiento
esté relacionado en forma inversa al tamaiio
de la motoneurona; esto es, mientras mas
pequeiia sea una motoneurona, mas tempra-
na serd su descarga en una sinergia dada
por ejemplo, véase a Barillot y Dussardier,
1973). Por el otro lado, Miller (1974) en-
contrd que las unidades que descargan muy
regularmente durante la respiracién, lo ha-
cen a intervalos impredecibles durante la
deglucién.

El dilema del fraccionamiento en la ope-
racién del centro de la deglucién no puede
dilucidarse adecuadamente. Las lesiones
electroliticas parecen poder eliminar dife-
rentes componentes (Doty, Richmond vy
Storey, 1967; Jean, 1972b) y, por consi-
guiente, deberian proporcionar un medio
valioso para analizar la organizacién del
centro. El ser humano es capaz de modificar
o seleccionar componentes del acto de la
deglucién al realizar actos tales como len-
guaje esofagico o respiracién glosofaringea
(Weinberg y Bosma, 1970). Sin embargo,
esto dltimo puede constituir simplemente
reactivacion de una sinergia prexistente,
puesto que el recién nacido insufla sus pul-
mones inicialmente a “tragar” aire con la
laringe abierta y el cricofaringeo cerrado
(Bosma y Lind, 1962). Se ha sugerido que
los movimientos del lenguaje se derivan
de componentes de diferentes configuracio-
nes reflejas en las 4reas oral, faringea y
laringea, estando el centro de la degucidn
entre ellos. La idea tiene cierto atractivo,
pero aun no se demuestra.

Uno de los arreglos mas marcadamente
constantes en la evolucién del cerebro en el
vertebrado ha sido 1a localizacion en el me-
sencéfalo de la organizacién de conductas
sociales, tales como la vocalizacidon. Asi, en
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el pez Opsamus beta (Demski y Gerald,
1974), la rana (Schmidt, 1974a), el la-
garto (Goodman y Simpson, 1960), los
pajaros (véase Brown, 1974) y todas las
especies mamiferas probadas —por ejem-
plo, gato (Kanai y Wang, 1962; Testerman,
1970), mono arafia (Jiirgens y Ploog,
1970) y chimpancés (Graham Brown,
1915)— la estimulacién eléctrica de esta
area puede producir vocalizacién normal,
a menudo de naturaleza agresiva o “amena-
zante” (aunque en el chimpancé fue de
“risa”). La destruccién localizada de la
porcién dorsal del tegumento produce mu-
dez, tanto en el hombre como en el animal.

En peces, ranas y pajaros, mucha de la
vocalizacién producida por estimuacién de
areas mesencefilicas es importante para la
conducta de reproduccién. En el gorrién,
las neuronas de estas restringidas dreas tie-
nen una alta afinidad por la testosterona
circulante (Zigmond, Nottebohm y Pfaff,
1973). En muchas situaciones, la excitabi-
lidad del centro de la vocalizacién parece
establecerse por el nivel hormonal cuando se
emplean estimulos naturales para producir
la vocalizacién (por ejemplo, Schmidt,
1966; Zigmond, Nottebohm y Pfaff, 1973).
Pueden producirse patrones masculinos de
vocalizacién en ranas hembras por extirpa-
cién de los ovarios e implantacién de tes-
ticulos y de la hipdfisis anterior (Schmidt,
1966). Entonces, es evidente que la orga-
nizacién neuronal para la vocalizacién
masculina se encuentra presente en el sexo
femenino, aun cuando bajo circunstancias
normales nunca se activa.

Lo mismo es cierto para el reflejo del
abrazo sexual del sapo, en el cual el macho
abraza a la hembra con sus patas delan-
teras durante la cépula. Por lo general la
hembra no tiene este reflejo; pero, si se
corta el tallo cerebral a la mitad del bulbo
raquideo, las patas delanteras tanto en el
macho como en la hembra toman la postura
del abrazo, que puede durar de unos mi-
nutos a varias horas (Koppanyi y Pearcy,
1924), lo que ofrece otro ejemplo de li-
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y Gautier, 1972).

Fig. 9. Registros electromiograficos y de presidn respiratoria durante el ronro-
neo y no-ronroneo en un gato normal, alerta. Trazo superior: EMG del cricoti-
roideo, pero puede registrarse también de otros musculos. Nétese que durante
el ronroneo, el EMG de alta frecuencia tanto de la laringe como del diafrag-
ma (trazo inferior) se refleja en oscilaciones de la presidn en la traquea (trazo
intermedio) y continda durante ambas fases del ciclo respiratorio (De Remmers

PURRING

beracién de un centro inferior y de la su-
presion sexual selectiva de un centro por
mecanismos rostrales. El abrazo sexual se
produce normalmente y se mantiene por es-
timulacién cutdnea de la superficie interna
del antebrazo, especialmente reforzado por
los movimientos respiratorios de la hembra
(Lullies, 1926). En tales circunstancias,
el abrazo del macho sobre la hembra puede
mantenerse por muchas horas o inclusive
varios dias. Por el otro lado, si el macho
abraza a otro macho, este Utimo produce
una vibracién vocalizadora del tipo del
[lamado que inhibe el reflejo del abrazo. En
realidad, la vocalizacién es un producto
secundario. El estimulo efectivo para inhi-
bir el reflejo de abrazo es la percepcién
cutdnea de las vibraciones del cuerpo del
macho abrazado (Schmidt, 1974¢). El re-
flejo del abrazo sexual es un ejemplo claro
de cémo una sefial tactil puede producir
diferentes efectos sobre un centro, depen-
diendo 1) del estado hormonal y 2) de la
clave temporal y posiblemente espacial del
estimulo.

Mientras que la vocalizacién simplemen-
te puede ser una forma de obtener un pa-
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troén tactil efectivo, su produccién implica
cierta coordinacién eferente compleja; la
salida del “centro del llamado de libera-
cién”, el cual, a su vez, desde luego estd
controlado hormonalmente y se activa por
la sefal tactil. Su investigacién tiene una
larga historia, que se inicia desde el siglo
pasado con los famosos experimentos
(Quack\;ersuche) de Goltz y muchos otros.
Schmidt (1966, 1972) definié electromio-
graficamente la salida del centro, y localizé
un foco de actividad eléctrica en el mesen-
céfalo, el cual se correlaciona con la des-
carga del centro (Schmidt, 1974a, b). E]
correlato central permanece inalterado des-
pués de la denervacién total del tallo cere-
bral, y puede producirse, junto con el
llamado de liberacién, por estimulacién
eléctrica de los sitios apropiados (Schmidt,
1974b). La salida del centro, es esencial-
mente independiente del estimulo dispara-
dor, asi como de la retroalimentacién afe-
rente.

Durante el llamado de liberacién el
electromiograma de varios misculos, de

glotis y faringe, muestra gran tendencia de
las unidades motoras a estar en fase con
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una actividad de aproximadamente 30 Hz
(Schmidt, 1966, 1972, 1974b). Un patrén
y una frecuencia muy similar aparecen en
los .atisculos diafragmaticos y laringeos del
gato durante el ronroneo (figura 9). Es
caracteristica peculiar del ronroneo que la
actividad en la laringe continde sin inte-
rrumpirse durante la inspiracion (figura
9). La concordancia de fase de las unidades
motoras es extremadamente precisa (dentro
de 1 seg), y cuando el diafragma esta activo
durante la inspiracidn, sus unidades motoras
descargan con una latencia fija después de
las unidades de la laringe, durante los pocos
milisegundos en que la glotis estd abierta
(Remmers y Gautier, 1972). Igual que en
el llamado de liberacidn, el ronroneo esta
totalmente bajo control central, puesto que
la deaferentacién no tiene efecto sobre la
descarga motora, ni tampoco lo tiene la
eliminacién de la actividad diafragmatica
o laringea sobre el patrén de cada una de
ellas.

Aunque la laringe del mamifero estd bien
provista de aferente propioceptivos (véase
Doty, 1968), su papel debe encontrarse
mas en los reflejos de proteccion de la
via respiratoria que en el control laringeo
de la vocalizacién. Testerman (1970), al
producir vocalizacién en el gato por es-
timulacién éléctrica del mesencéfalo, en-
contré que el patréon de descarga de los
mdsculos laringeos no se alteraba al estirar
o deaferenterar la laringe. Por otra parte,
insuflar los pulmones o realizar cualquier
otra maniobra tal como estimular el nervio
vago —Ilo cual activa el reflejo de Hering-
Breuer— tiene una influencia muy poderosa
sobre la actividad de la iaringe durante la
vocalizacion. El reflejo de Hering-Breuer
se encuentra organizado mas a nivel de la
protuberancia que del bulbo raquideo
(Kahn y Wang, 1967); por lo tanto, es
completamente distinto de la organizacion
del centro respiratorio en si (Merril, 1974).
Puede concebirse que tal separacién del re-
fiejo de Hering-Breue del centro respira-
torio se debe a que su actividad estd rela-
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cionada con la organizacidn de otros cen-
tros ademas del de la respiracion— por
ejemplo vocalizacién (Testerman, 1970) o
tos.

Poco se conoce sobre la localizacién real
y los detalles de operacién del centro o cen-
tros de vocalizaciéon. El lugar donde Ia
estimulacién mesencefdlica es efectiva no
parece ser el centro en si, debido a que
1) la estimulacién eléctrica aplicada direc-
tamente a un centro deberia interferir con
su secuencia temporal y organizacién (Doty,
1969); v 2) una variedad de efectos vocales
y otros s¢ obtienen de la estimulacién de
un solo punto. Asi, en el gato, la vocaliza-
cién va de un suave maullido a grunidos, y
luego a gritos agudos in crescendo; en
Utima instancia todos combinados con pi-
loereccion, golpeteo de la cola, giros del
cuerpo y zarpazos repetidos con las garras
de las patas delanteras completamente ex-
tendidas (Kanai y Wang, 1962). En otras
palabras, todo el espectro de las reacciones
de defensa del gato pueden obtenerse por
estimulacién de un solo punto, aun en el
animal descerebrado (Doty, sin publicar).
Sin duda, esto significa que ha participado
un sistema aferente, el cual activa un grupo
de centros en forma coordinada y jerar-
quica. La diversidad de respuestas vocales
obtenidas por estimulacién mesencefalica
en el mono arafla es aun mayor que en el
gato (Jirgens y Ploog, 1970; Doty, sin
publicar); y en la rana, tanto el llamado
de liberacién como el de copulacion, puede
obtenerse de un solo sitio (Schmidt, 1974a).
En el gato, puede trazarse una via en la
protuberancia y el bulbo raquideo para la
respuesta de vocalizacidén, independiente-
mente de otros componentes de la reaccidén
de defensa (Kanai y Wang, 1962). En la
rana, parece ser que existe un foco similar
a nivel del bulbo raquideo (Schmidt,
1974a), puesto que la actividad en el
mesencéfalo relacionada con la vocaliza-
cidn se pierde después de seccionar el bulbo
raquideo.

Tanto en las ranas (Schmidt, 1971) co-
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mo en los pdjaros (Newman, 1970), la
actividad provocada actsticamente puede
ser registrada de sitios en el mesencéfalo
entremezclados o inmediatamente adyacen-
tes a sitios que producen vocalizacién por
estimulacién eléctrica. Esta asociacion tan
cercana de seflales auditivas y vocalizadoras
se encuentra tanto en estudios conductua-
les como anatémicamente. El llamado para
apareamiento de la rana es normalmente
producido por el llamado de otra rana;
efectos similares se observan en el canto
y llamado de los pajaros. Existe una pre-
cisiébn extraordinaria en la categorizacién
de estas sefiales auditivas (Capranica, 1965;
Gerhardt, 1974a; Todt, 1974), lo cual de
nuevo manifiesta la selectividad de la via
aferente a un centro. Es probable que, de-
bido a la complejidad del proceso de “ex-
traccion de las caracteristicas” en la zona
auditiva del mesencéfalo, la estimulacion de
sitios que producen potenciales provocados
auditivos sea inefectiva para producir vo-
calizacién (Newman, 1970), mientras que
la estimulacién de zonas adyacentes (jla
salida del analizador auditivo y la sefial de
entrada al centro de vocalizaci6n?) si es
efectiva.

Parte de la selectividad se obtiene por
mecanismos periféricos del sistema auditivo
(Capranica, 1965); pero, en todo caso,
esta selectividad desempefia un papel muy
importante en el proceso reproductivo que
se confina a una sola especie, evitando atin
las mas cercanas (véase Gerhardt, 1974b).

Un centro se define como un grupo de
neuronas, funcionalmente ligadas, y que se
activan uUnicamente por estimulos que pre-
sentan la clave apropiada y que se encuen-
tran interrelacionados de tal manera que
su actividad combinada produce un patrén
predeterminado y reproducible de conducta.
Este concepto de centro explica en forma
general pricticamente toda la base neuronal
de las conductas instintivas registradas por
la etologia, asi como un amplio margen de
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conductas aprendidas.

Se definen seis problemas que surgen en
relacion a los centros: 1) descifrar la sefial
aferente que dispara el centro, 2) el estado
excitatorio central del centro determinado
tanto neural como hormonalmente, 3) la
organizacién intrinseca, 4) cémo el centro
sustituye el control de las motoneuronas,
5) autonomia del centro una vez que ha
sido activado (es decir, falta comin de
regulacién propioceptiva), y 6) organiza-
cién jerdrquica de los centros, y la posi-
bilidad de fraccionar su actividad. Existen
numerosos ejemplos, en particular en rela-
cién a la alimentacién, deglucién y voca-
lizacidn.

Un tema recurvente es que los centros
superiores del diencéfalo en gran medida
operan a través del control de centros filo-
genéticamente estables en el tallo cerebral,
y que mucho de este control se ejerce por
medio de supresién ténica, dando asi origen
a fendmenos de liberacion al extirpar 4reas
rostrales (figuras 2, 3 y 4). Las posibles
razones que regulan la decusaciéon ameritan
un completo estudio. 0
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