Las bases neuronales de la conducta

INTRODUCCION

La aplicacidn de las técnicas modernas de
las neurocicncias al estudio de la conduc-
ta, ha permitido desentrafar algunos de
los mecanismos ncuronales empleados
por una gran cantidad de especies, cn la
cjecucion de diversos patrones de com-
portamicnto. Este andlisis ha revelado la
existencia de principios generales de or-
ganizacion que se han preservado a lo
largo de la evolucitn, La integracidn de la
informacidn asi obtenida, complementa-
da con el modelaje por computadoras,
permitird con ¢l tiempo tener una idea
clara de los mecanismos generales que
rigen la conducta.

¢POR QUE ESTUDIAR
1A CONDUCTA ANIMAL?

Al lector de este trabajo, seguramente
podrd parccerle extrafo, que la mayor
partc del conocimicnto que icnemos cn la
actualidad accrca de las bases ncuronales
que rigen la conducta, s¢ haya obienido a
partir de estudios en animales, ¥ cn una
bucna parte de los casos en invertebrados.
La explicacion a lo anterior hace necesa-
rio remontarnos hasta el ¢l siglo xvi,
cuando ¢l hldsofo y cientifico francés Re-
né Descaries propuso que solamente los
seres humanos tenemos un alma no fisica
que rige nuestros pensamicntos y algunas
otras funciones superiores. Todas las
otras facultades del cerchro humano, in-
cluyendo la conducta, asi como todas las
actividades del resto de los animales, son
estriclamente mecanicistas. Esto quicre
decir, que los organismos vivientes esidn
regidos por procesos fisico-quimicos.

Con la visidn cartesiana lirmemente
arraigada, llegamos a la segunda mitad
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del siglo X1, y con ello a una serie de
notables descubrimientos ¢n botdnica y
200 . Cabe destacar aqui, la publica-
citn de El origen de las especies de Charles
Darwin, que aparecid en 1859 y le valid a
su autor ser considerado ¢l hombre mas
peligroso de toda Inglaierra. La escanda-
losa teorfa del naturalista britdnico acerca
de lascleccion natural, a lavez que negaba
¢l CGiénesis, apuntaba hacia una relacidn
filogenética entre €l hombre y otros ani-
males. Aunque muchos rechazaron la leo-
ria de Darwin, nadie pudo refutarla. Esto
ocasiond un replanteamiento radical de la
posicidn biologica del hombre y propor-
ciond la fuerza impulsora que habria de
permitir el estudio de la conducta animal,
Si la fisiologia y la morfologia de los ani-
males y del hombre estaban estrechamen-
e relacionadas, éno podria cntonces el

estudio de los demds animales aclarar
también los problemas del comporta-
miento humano?

La respuesia a la pregunta ha sido da-
da con claridad por los etdlogos. Konrad
Lorenz, Nikolaas Tinbergen y Karl von
Frisch demostraron que los humanos
compartimos muchas pautas de compor-
lamiento con animales simples, conside-
rando entre éstas, una percepeidn ele-
mental ¥y la  coordinacidn  motora.
Ademis, la semejanza de algunos patro-
nes, pone de manifiesto que los mecanis-
mos neuronales involucrados en un pro-
ceso  conductual, pueden  compartir
mecanismos comunes a lo largo de la filo-

genia.

Por otra parte, la enorme compleji-
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Figura 1. Vista lateral de un acocil como modelo de la distribucidn analdmica del sistema

narvioso de inverdebrados.

dad del sistema nervioso de los animales
Superiores, que ¢n ocasiones sobrepasa a
los miles de millones de neuwronas, ha
hecho necesaria la bisqueda de sistemas
mis simples que permilan generar mo-
delos del funcionamiento del sisiema
nervioso. Por su parte, Ia relativa senci-
llez de los sistemas nerviosos de los in-
veriebrados, que dificilmenle sobrepa-
san al millén de neuronas, los ha hecho
preferidos por algunos neurobidlogos
para suplir dichas desventajas.

Los sisiemas nerviosos de los inverte-
brados estdn compuestos por cadenas de
ganglios, que conticnen a los cucrpos ce-
lularcs; nervios conectivos que conectan
un ganglio con ¢l siguicnte, y raices ner-
viosas por las que viajan axones que co-
munican a los ganglios con la periferia.
Un ganglio de invericbrado contiene, re-
lativamenle, pocas neuronas que coniro-
lan la actividad de un segmento del ani-
mal, con cierta independencia del resto
del sistema nervioso. {Figura 1)

A principios de este siglo, ¢l bidlogo
alemédn Richard Goldschmidt, quicn ba-
saba sus estudios en el gusano Ascans,
observd que ¢l nimero de neuronas en
cada ganglio de csie pardsilo, es cons-
tanie de un ganglio a otro y de un animal
a otro. Observaciones como ésla, auna-
das a evidencias funcionales ¢n los axo-
nes que median ¢l reficjo de escape del
acocil, permitieron a C.AG. Wiersma
proponer ¢l conceplo de neurona identi-
ficada, 0 sea, una neurona que € reco-
nocible en una especic por su posicidn
anatdmica y por sus caracteristicas lun-
cionales.

La sanguijuela, por ejemplo, tienc cn
cadn uno de sus ganglios intermedios
aproximadamente 40 neuronas. Estas
s¢ distribyen mediante un patrdn que se
repite de mancra muy similar de un gan-
glio a otro. Asi, podemos encontrar que
en cada ganglio hay células que intervie-
nen en la coordinacion del nado {células
de Retzius), otras que responden a esii-

mulos externos (células P,T y N), molo-
ncuronas, clc. Los registros intracclula-
res muestran que cada tipo celular tiene
caracteristicas propias en su actividad
clécirica ¥ en sus patrones de conexidn,
que permiten  distinguirlas del resto,
Ademds, estas caracteristicas s¢ mantic-
nen sin cambio de un animal a otro. (Fi-
gura 2).

Por otra parte, sabemos que los me-
canismos bdsicos para cl funcionamicnio
de una neurona ¢n un animal inlerior, €5
muy semejante al de las neuronas de los
mamifcros incluyendo al hombre. De ahi
la utilidad del estudio de los sistemas
nerviosos de 1os invertebrados como mo-
delos de alcance y valor general.

EL REFLEJO MONOSINAPTICO,
1A CONDUCTA MAS SIMPLE

Durante la dltima década del siglo pasa-
do, Sherringlon, quien ahora es conside-
rado padre de la fisiologia moderna, se
convirtid también en pionero del andlisis
de las bases ncuronales de la conducta,
con sus estudios acerca de la fisiologia
de los reflejos. Estos fucron definidos
como movimienlos simples y esiereoti-
pados, producidos en respuesta a la esti-
mulacidn sensorial.

En el reflejo mds simple que conoce-
mos, intervienen s6lo dos neuronas. La
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Figura. 2. Ganglio de una sanguijuela mostrando la posicidn caracteristica de las neuronas
que lo componen. Las células T, P y N (ver texio) se encuentran sefialadas y se muestran
los registros infracelulares de cada una de ellas. (Tomado da Nicholls y Baylor J. New-

rophysiol. 31, 1968).
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primera de cllas, recibe ¢l estimulo y
transporta la informacidn acerca de él
hacia una motoncurona® con la que ¢s-
tablece una conexidn sindptica excitado-
ra. La motoneurona al recibir la infor-
macion de la primera, genera impulsos
que son enviados hacia los masculos en-
cargados de producir ¢l movimicnto. A
este reflejo se le llama monosindptico.

Un cjemplo de €1 lo encontramos ¢n
Ia sanguijucla, donde las neuronas 1, Py
N antes mencionadas, responden a esti-
mulos tactiles, a presion y nociceplivos
respectivamente (de ahi sus nombres) y
s¢ concctan con las moloncuronas “L-,
que incrvan los masculos longiludinales,
Al activar esta via, ya sea mediante la
estimulacion de Ja piel, o intracelular-
mente 1as neuronas sensoriales o la mo-
toncurona L, se logra la contraccién anu-
lar en ¢l segmento inervado por dichas
neuronas. (Figura 3),

En ¢l humano cxiste también un re-
Mejo monosindptico que interviene en ¢l
control de la postura. En el reflejo de
tension, las afcrentes la que inervan los
husos musculares, responden al cstira-
miento del misculo, mediante el disparo
de polenciales de accidn. Fsta informa-
cion llega por las astas dorsales a la mé-
dula espinal, donde la afcerente Ia hace
sinapsis con moloncuronas que excitan
al masculo produciendo su contraccion,
Simultdncamente, la via que excita al
musculo amagonista es inhibida.

Cabe mencionar que los reflcjos mo-
nosindpticos, pueden ser modulados por
influencias provenicnies del resto del sis-
lema nenvioso y que esto ocurre lo mismo
en Ja sanguijucla que en ¢l humano.

LA INTEGRACION NEURONAL
DE IAS CONDUCTAS COMPLEIAS

En un nivel mayor de complcjidad estdn
comprendidos  patrones  conductuales
mds especificos, denominados por Lo-
renz y Tim n como “Patrones Fijos
de Accidén™ (PFA). Estos mucstran cualro
caracteristicas bdsicas:

1. Son altamente seleclivos a cicrto Lipo
de estimulos.

2 El umbral de un PFa pucde variar de-
pendiendo de la *motivacion™. La ausen-
cia prolongada de cstimulos desencade-
nanies puedc ocasionar su  iniciacion
espontinea. Por olra parne, despudés de

* Motoneurona se denomina a aqueila neu-
rona que hace conlacto sindptico con las
fibras musculares. Estas constituyen la via
final comun,
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doples

Figura 3. Reflejo monosindglico de ereccién anular en la sanguijuela. La estimulacién de la

piel o de las neuronas sensoriales (T, P y N) excita

a las moloneuro:

monosindplicamente
nas L, induciendo la contraccién de los misculos longitudinales. A. Posicién de las neuro-
nas en el ganglio; B. representacidn esquemitica de la respuesta conductual; G. registros
iniracelulares en las neuronas sensoriales y en las motoneuronas: D, circuilo neuronal,

la ¢jecucion de un PFa, ¢l umbral au-
menta.

3. Un PFA ¢s una conducta “10do o na-
da”™ y una vez quc s¢ ha desencadenado,
Ia sucesidn de eventos continda hasta su
consumacién,

4. Il PFA ¢s una conducta innata que s¢
presenta en todos los individuos de la
misma especie,

Sin embargo, en esie nivel de com-
plejidad, resulta claro que los organis-
mos requicren d¢ mecanismos de inte-
gracion  sensorial que  les  permitan
scleccionar la respucsia. e ahi surgen
pregunitas como: ¢Oie le dicen los siste-
mas sensoriales al sistema nervioso?
Como se lo dicen? y éCodmo ¢l sistema
nervioso selecciona la respuesta conduc-
tual? Estc ha sido ¢l tema de nuestros
estudios, y los resultados presentados a
continuacion son un intento por ilustrar
¢omo funciona un mecanismo de selec-
¢ion conductual,

LAS CONDUCTAS DE ATRACCION

Y HUIDA DEL ACOCIL SON

UN EJEMPLO DE MECANISMO

DE SELECCION DE RESPUESTA

e tiempo atrds, sabemos a partir de ob-
servaciones de campo, que los horarios
de salida de las madrigueras en 10s crus-
tdccos cstdn restringidos a las horas del
dfa en que la luz cs tenue, por ¢jemplo,
durante ¢l amanecer y ¢l anochecer. Es-
10 suguiere que la luz ticne un doble

efecto: las bajas intensidades inducen
“atraccion” hacia afuera de las madri-
gucras, mientras que las altas intensida-
des producen que a cllas, cn
una “rcspucsia de huida™. Lo antenor
plantca la necesidad de un mecanismo
de seleccion de la respuesta conductual,
de manera que con diferentes intensida-
des del mismo estimulo, se pucden gene-
rar dos conductas opucstas,

Hemos encontrado que la atraccion
cstd restringida a un intervalo de baja
intensidad de luz. Intensidades mayores
a | lux, inhiben la respuesta de atraceion
y gencran la de huida. Ambas conductas
son altamente estercotipadas, y en la
atraccion, los animales salen siempre de
las madrigucras caminando de frente,
micntras que en la huida, entran a clias
caminando hacia alrds.

Hay ¢n ¢l acocil un tipo de unidades
visuales, llamadas Neuronas de Respucs-
ta Sostenida (NRS). Estas fueron descri-
las por primera vez, por Wiersma y Ya-
maguchi y ticnen la caracteristica de
responder a la luz mediante la gencra-
cidn de rifagas [dsico-tonicas, con una
frecuencia que depende de 1a intensidad
luminosa. A cada una de fas 14 neuronas
que conforman este grupo, le correspon-
de un campo visual bicn definido, lo que
permitid su identificacion.

Ademis hay cn ¢l sexto ganglio abdo-
minal de los acociles un fotorreceptor de
baja sensibilidad, cuya cstimulacién ini-
cia un patrén de marcha hacia atrds. Sin
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las de bajo umbral un patron de disparo
en trepes. Por su parte, 1a actlividad de
las NRS de bajo umbral, puede ser inhibi-
da por la iluminacidn difusa del ojo, a
intensidades que producen hulda y la es-
timulacidn del Iotorreceptor abdominal
sensibiliza la NRS 038 de alto umbral.

Los datos anteriores sugieren que la
seleccion de la atraccion o la huida, de-
pende de la excitacidn ¢ inhibicidn entre
los dos tipos de NRS y el fotorrecepior
abdominal, de manera que con intensi-

MADRIGUERA

ATRACCION

dades bajas, s¢ activaria el grupo de bajo
umbral y se inhibirfa el grupo de alto
umbral, dando como resultado la res-
puesta de atraccidn. Al aumentar la in-
tensidad luminosa, gradualmente se acti-
varian el grupo de NRS de alto umbral y
el fotorreceplor del sexto ganglio y se in-
hibirian las NRS de bajo umbral, tenien-
do como resultado el bloqueo de la mar-
cha hacia adelante y por otro lado la
marcha hacia atrds. El resultado serfa la
respuesta de huida. (Figura 4)

{

MADRIGUERA

HUIDA

LOS SISTEMAS MOTORES

Durante los dltimos afos, la organiza-

Figura 4. Representacidén esquemidlica de las respussias de atraccion y hulda del acodi
{Tomado de Ferndndez de Migusl, 1989, Tesls docloral, CiINVESTAY).

embargo, como pudimos observar en
animales a los que hablamos cortado los
conectivos entre el quinto y sexto gan-
glios, éste no parece ser suliciente para
iniciar la respuesta de hufda, sino que en
ambas conductas s¢ requiere de la parti-
cipacidn de las NRS.

El andlisis de las propiedades de las
NRS, muestra que ¢l intervalo de ilumi-
nacion en que responden algunas de
cllas, corresponde al que provoca la
alraccidon mientras que el de otras csid
cercano al de la respuesta de huida,
Existen pues dos tipos de NRS, que he-
mos denominado de bajo umbral y de
alto umbral, respectivamente. Nuestra
hipdiesis supone que las de bajo um-
bral estdn conectadas con las ncuronas
de comando que generan la marcha ha-
cia adelante, tipica de la respuesta de
alraccion, mientras que las de allo um-
bral s¢ conectan con las responsables

de la marcha hacia atrds obscrvada en
la huida.

Un mecanismo de inhhibicién cntre
NRS, fue descrito por Wiersma y Yama-
guchi en 1966 y estudiado mds amplia-
mente por Aréchiga y Yaganisawa cn
1971. Haciendo un andlisis de los patro-
nes de inhibicidn entre NRS, encontra-
mos que la luz tenue puede inhibir a las
de alto umbral, pero ademds produce en

cidn funcional de los sistemas motores
se ha tratado de explicar con base en dos
hipdtesis fundamentalmente. La primera

A

Figura 5. Circuito hipotético para la atraccién y la hulda en el acocil, NRSBU, neuronas de
respuasta sostenida de bajo umbral; cuF, neurcnas de comando para la marcha de frents;
CMA, neuronas de comando para la marcha atrds; Fac fotorreceptor caudal; A, atraccion;
B, huida (Tomado de Ferndndez de Miguel, Tesis doctoral, cinvesTav, 1988.)
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Figura 8. Posturas del acocil en & reflejo de escape. La adlivacion
de los axones laterales gigantes {LG) induce la maroma de Irenle,
mientras que la de los mediales gigantes (MG) induca &l nado
hacia aftrds, (Tomado de Krasne y Wine, dentified Newrons and

Behavior in Arthropod. Ed. Hoyle, 1977.)

se basa en ¢l concepto de la neurona de
comando, lipo especial de neuronas des-
critas por primera vez en el acocil por
C.A.G. Wicrsma. Estas ncuronas, al ser
estimuladas artificialmenie por el experi-
mentador, pucden generan loda una res-
puesta conductual ¥y so0n necesarias y su-
ficicntes para que esto ocurra. La
scgunda hipdlesis parte de la observa-
cion de que muchos patrones rilmicos
pueden persislir aun sin una rctroali-
mentacion sensorial, lo que dio lugar a la
idea d¢ un “Generador de Patrones
Centrales” (GPC). Lsle consisie en un
grupo de neuronas que gencra una se-
cuencia de actividad coordinada tcmpo-
ral vy espacialmente. Ahora estd claro,
que la mayoria, si no es que todas las
conductas ritmicas, tienen sus bases ¢n
un GPC. ’

Representando al sisiema nervioso
como un conjunto de cajas negras inter-
concctadas entre si, podriamos decir que
la primera de ellas estaria compuesta
por la ncurona o el sistema de comando,
la segunda seria el GPC y la lercera esta-
ria representada por las motoncuronas,
de mancra que la informacidn sensorial
procesada, activaria a las neuronas o al
sistema de comando, segin sca el caso;
éste al GPC y ¢l GPC a su vez enviaria las

Figura 7. Circuito neuronal para ol reflejo de escape del acocil, A1.
y A2 muastran la localizacién anatémica de los axones giganles en
los conectivos de la cadena abodminal; B, circuito neuronal para el
reflejo de escape (Tomado de Krame y Wine |dentified Nerrons

and Behavior of Arthropods. Editado por Hoyle, 1877).

sefiales para la activacion de las moto-
neuronas y con ¢llo para la generacion
de movimiento.

Aunque ¢l esquema anterior pucde
resultar dtil para la comprensién de un
circuilo mis 0 menos genceralizable, en
la prictica sabemos que pucde haber
variaciones, de manera que por ¢jem-
plo, las neuronas de comando pucden
cslar [ormando parte del GPC, puede
haber retroalimentacion negativa o po-
sitiva entre los componentes, o incluso,
las ncuronas de comando pucden <o-
nectarse directamente a las moloneuro-
nas como ¢n el caso del rellcjo de es-
capc del acocil que se revisard a
continuacion,

EL REFLEIO DE ESCAPE DEL
ACOCIL SE DEBE A 1A
ACTIVACION DE NEURONAS
DE COMANDO

Cuando uno agila un objeto enfrente de
un acocil 0 golpea una de las antenas ©
la parte anterior del cefalotérax, la res-
puesta que se observa, €5 una contrac-
cidn de Jos musculos flexores de las par-
tes media ¢ inferjor de la cola, dando
como resultado el nado hacia atrds. Por
otra paric, cuando uno golpea levemente

la regidén abdominal, genera una con-
traccion de los musculos flexores de la
parte superior del abdomen, dando co-
mo resultado una maroma hacia adelan-
le.

El reflejo de escape del acocil no sélo
¢s mis complejo que ¢l reflejo monosi-
naptico, en cuanto al nimero de ¢lemen-
tos neuronales que intervienen en €1, sino
que desde el punto de vista conductual,
presentla caracteristicas que correspon-
den a conductas més complejas. Micntras
que los reflejos monosindpticos son res-
pucstas graduadas, cuya intensidad es de-
terminada por la del estimulo, el reflejo
de escape del acocil es una conducta “to-
do o nada”, caracteristica propia de los
patrones fijos de accidn. (Figura 5).

Cuando el reflejo es evocado visual-
mente, la via de iniciacidn es a través de
un tipo de neuronas visuales detectoras de
la agitacién de objetos (NDA). Los cle-
mentos de este grupo tienen diferentes
campos sensoriales, y responden al movi-
miento generando potenciales de accidn,
con una frecuencia proporcional a la ve-
locidad del estimulo.

Hay evidencias que indican que mds
de una NDA responde simulidneamente
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al mismo estimulo y posiblemente, todas
cllas estin conectadas con la misma in-
terncurona*®. También s¢ considera la
posibilidad de que haya divergencia, o
sCa, que una sola NDA establezca conlac-
lOS CON Varias inlerneuronas.

S¢ ticnen pocos datos acerca de las
conexiones de las nevronas visuales en ¢l
ganglio cerebroide, pero por una parte,
sabemos que algunos axones descen-
dentes transportan informacién visual, y
por_olra parie, que algunos de ellos al
ser estimulados dan lugar al reflejo de
cscape.

Descendiendo por la cadena ganglio-
nar del acocil, la informacion ilega a la
cadcna abdominal, donde la via gencra-
dora de la flexidn de la cola ha sido muy
bien cstudiada.

Por los coneclivos abdominales viajan
dos parcs de axones giganies: los gigan-
tes mediales (GM) v los gigantes laterales
{GL). Los MG responden al golpe en la
abeza 0 a la cstimulacion visual, y su
activacién produce ¢l nado hacia atrds.
Por su parte, los LG responden a estimu-
los Ebcliles en la parte caudal del animal,
y ocasionan la maroma hacia adelante.
(Figuras Gy 7)

[=xiste otra via que produce la Mlexidn
de la cola y que no depende de los axo-
nes gigantes, A esie sistcma se le llama
no-giganie (NG) y tiene como caracteris-
ticas ¢l ser més lento que los sistemas
gigantes y responder a estimulos como
sostener al animal por 108 costados o no-
ciceplivos.

Las respucstas que genera ¢l sistema
NG son méds graduadas y le permiten al
animal girar y rotar durante ¢l nado;
micniras que los MG y LG dan lugar a
respucsias “automaticas”™, ¢l sistema NG
podria decirse que da lugar a respucstas
“voluntarias™,

Tanto los axones gigantes como el sis-
lcma NG inervan directamente a las mo-
loncuronas. Las motoncuronas que exci-
tan a los misculos fexores inferiores que
dan lugar al nado hacia alrés, reciben sus
afercncias de los GM, mientras que las que
excilan a los flexores superiores para la
maroma hacia adelante, son inervadas
por los GL. Ademids, existcn motoneuro-
nas que reciben aferencias de los dos sis-
lemas gigantes y que inervan masculos de
la parte media de la cola, interviniendo en
1as dos respuestas.

** Se denomina intemeurona a toda aquella
naurona gue no &5 sensitiva ni motora.

LA CELULA DE MAUTHNER
PRODUCE I.A HUIDA
DE ALGUNOS ANFIRIGS Y PECES

La ¢élula de Mauthner en peces y anfi-
bios, ¢s una ncurona de comando que
responde a estimulos inesperados visua-
les o vibridtiles, de un lado del animal,
producicndo la contraccion de los muos-
culos del lado opucesto. Con esto, ¢l ani-
mal adopta una posicidn en “C" con la
cabeza y la cola apuniando hacia ¢l mis-
mo lado y dirige su nado en sentido con-
trario a la procedencia del estimulo. Es-
ta conducta llamada de “sobresalto”
pucde considerarse como equivalente ¢l
reflcjo de escape del acocil, y como ella,
requicre de un palrdn motor bien orga-
nizado. (Figura 8.)

La oflula de Mauthner, redne las ca-
racieristicas para clasificarla como neu-
rona de comando, ya que s¢ ha demos-
trado que un solo potencial de accion
generado por clla, puede producir la
mixima contraccidn de los mosculos del
costado contralateral del animal, y su ac-
tivacion ¢% una condicidn necesaria y su-
ficiente para que se genere loda la con-
ducta de sobresalto.

Sin cmbargo, los estudios rcalizados
en los vericbrados superiores, indican
que las neuronas de comando han sido
subsituidas por circuitos de comando,
que licnen un funcionamiento egquiva-
lente, aunque en cllos intervienen un ni-
mero mucho mayor de elementos.

LA EXPLORACION MANUAL

Y VISUAL DE LOS PRIMATES
ES MEDIADA POR UN SISTEMA
DE COMANDO

E:n la paric posterior de la corteza parietal
asociativa de los primates, hay una regidn
que contienc un sistema de comando para
la cxploracién manual y visual del espacio
extrapersonal inmedialo.

En los cxperimentos de Vemon
Montcastle y sus colaboradores, que die-
ron lugar a esla idea, se correlaciond la
actividad ncuronal, con la conducta de
monos mantenidos con cierla libertad de
MOvimicnios.

Un tipo de neuronas de las dreas 5 y
7, son las denominadas de proyeccion
del brazo y manipulacion de la mano.
Estas células descargan a altas frecuen-
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Figura 8. Conducta de sobresalio iniciada en el pez teledsteo Paralabrax clathratus. E
eslimulo vibratorio ocurre en 0 y el pez responde con un giro rdpido; en la parte de abajo
se observa un corte de la médula espinal mostrande la maleria gris (GM), la materia blanca
(WM) y los axones de Maulhner [Ma). (Modificado de Eaton y Cols., 1977. J. Exp. Biol.

66.).
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Figura 9. Paradigma utiizado

para determinar la actividad neuronal durante una tarea

conduciual. Los trazos inferiores muestran los histogramas de frecuencia de generacidn de
impulsos a lo largo del tiempo, durante la deteccidn del estimule (detec) y la generacién de
la respuesta conductual (Resp.) (Tomado de Montecastle, of al., 1976) .

cias cuando el animal estira el brazo o
manipula la mano en el espacio extra-
personal, ya sea para obtener una re-
compensa que puede ser alimento, o
cuando activa un botén encendido que
sabe que significa agua. Sin embargo, las
mismas neuronas no responden a la esti-
mulacién sensorial, ni tampoco durante
la generacién de olros movimientos, aun
cuando requieran del uso de los mismos
musculos. (Figura 9.)

Los registros individuales en neuro-
nas del drea 5, muestran que algunas de
ellas empiezan a responder un poco an-
tes de que ¢l brazo se estire a recoger
algin objcto que pudiera ser recompen-
sante y llegan al mdximo de su actividad
durante la méixima tensién. De ahi que
se haya propuesto que esias células son
comandos para la exploracion manual
del espacio que rodea al animal.

Otro tipo de neuronas encontradas
en la regidn 7, con funciones de coman-
do, son las llamadas Neuronas de Fija-
cion. Las neuronas de fijacion se activan
durante la fijacion visual de un objeto y

su descarga continda si éste s¢ mueve,
La descarga de estas células asl como la
del grupo anterior, es condicionada por
la naturaleza del objeto. 5i la recompen-
sa ha sido abundante y el animal saciado,
las neuronas se habitdan rdpidamente.

En contraste con los sistemas anles
mencionados, en el acocil y los peces, és-
i¢ no media salidas conductuales sim-
ples, ¥ su funcionamicnto es bastante
mds complejo, ya que depende de la mo-
tivacion y de la situacién particular en
que se encuentre el animal.

LOS GENERADORES
CENTRALES DE PATRONES

Los actos conductuales complejos, fre-
cucntemente pueden ser divididos en di-
ferentes subunidades conductuales. Estas
cadenas de eventos pueden tener compo-
nenies fijos o entremezclados al azar, y la
conducta final dependerd de la relacidn
que se establezca entre ellas.

Las respuestas oricntadas de muchos
animales son divisibles ¢n dos fases: una

inicial, breve y estereotipada y una sub-
secucnie de orientacidn y locomocion
que es variable. La fase inicial estereoti-
pada, parece ser gobernada por circuitos
necuronales centrales que inician los mo-
vimientos dirigidos, sin tomar en cuenia
la retroalimentacién de los receptores
periféricos. Ejemplos de estos sistemas
de control aparecen ¢n la fijacion visual
de la presa por el mantis; los movimien-
tos de giro de las cucarachas para evitar
corrientes de aire; ¢l giro de la cabeza
del biho para localizar ¢l sonido de su
presa y los movimientos iniciales del re-
flejo de escape del acodil.

Este componente requiere de secuen-
cias de movimientos coordinados. Entre
los mas estudiados, estdn los movimien-
tos ritmicos coordinados de la locomo-
cifn, ya que sus sccuencias son fijas y
usualmente requicren de pocas unidades
neuronales.

La manera de iniciar este lipo dc
eventos, es mediante la activacidn de
“generadores centrales de patrones”
(GCr). Estas son estructuras neuronales
que una vez activadas, desencadenan 1o-
do un acto conductual completo, como
la locomocidn, sin ser afectados durante
la ¢jecucién por la estimulacidn senso-
rial.

En las medusas de mar, que ticnen
como sistema nervioso una red neuronal
simple, existen células que responden a
estimulos externos. La actividad de estas
células, es propagada a lo largo de la
red, y activa un mecanismo de marcapa-
s0 gue coordina la huida del animal me-
diante la activacién sincronica del siste-
ma muscular. El nado de la sanguijucla
¢s también coordinado por un mecanis-
mo de este tipo 1.

Los GCP también han persistido a lo
largo de la evolucién. En vertebrados, el
nado de¢ la mantarraya es coordinado
por uno de¢ ¢llos. Si se estimula la cola
del animal, se inicia todo un patrén de
nado hacia adelante, mientras que si se
estimula la cabeza, se inicia el nado ha-
cia atrds. Los registros de la actividad
cléctrica de las motoneuronas a lo largo
de la médula espinal, muestran que la
actividad se propaga en ¢l sentido en
que s¢ lleva a cabo el nado, o sea que si
se estimula la cola, la actividad se propa-
ga en sentido caudal, mientras que lo
conltrario ocurre si se estimula la cabeza.

Las neuronas que intervienen en los
GCP, tienen propicdades regencrativas
¢n sus membranas, que dan como resul-
tado la la actividad en rédfagas. Esta acti-
vidad puede a su vez ser modulada por
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las conexiones sindplicas que reciben las
cflulas, o por la presencia de algunas
hormonas circulantes.

En conductas como la marcha, la ac-
tivacion de un GCP ocasiona la activacion
de milsculos antagonistas de manera al-
terna, produciendo que durante la exci-
tacién de los flexores, los extensores es-
tén inactivos y viceversa. Esto en muchos

casos es acompafiado por procesos de
inhibicidn reciproca.

EL. NADO DE TRITONIA
ES PRODUCIDO POR UN GCP

Sin duda, uno de los ejemplos mads sim-
ples ¥y mejor estudiados del funciona-
mientlo de un GCP, se tiene ¢n el circuito
que controla el nado de Tritonie. Estd
COMPuUCSIO por cuatro tipos de interncu-
ronas que se conectan monosindptica-
menie con las moloneuronas: las inter-
nas, dorsales (D), dos clases de
interncuronas ventrales (Iv) y las inter-
ncuronas cercbrales tipo 2 {(C2). Entre
estas cflulas algunas son exciladoras,
otras inhibidoras y otras de accidn malti-
ple, que combinan ambas influencias en
una variedad de sccuencias temporales.

Mediante la utilizacién de una com-
putadora, Geiting reconsiruyd la red
neuronal formada por los cualro grupos
de internecuronas, y concluyd que las ba-
scs para la generacion del patrdn entre
éstas resullan de la inhibicion reciproca
paralela a la excitacidn retardada. En ¢l
oscilador hay dos extremos, repre-
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Figura 10. El circuito superior muestra las inleracciones entre los distintos tipos de interneu-
ronas que conforman el generador de patrones centrales que da lugar al nado de Tritonia;
los trazos inferiores, muestran los registros intracelulares de la actividad de cada uno de los
tipos neuronales. ID = interneuronas dorsales; [V = intemeuronas ventrales; C2 células
cerebrales tipo 2. (Tomado de Gettings y Cols., Neural Networks and Behavior, 1975.)

sentados por las ID y las Iv, quienes esta-
blecen inhibicion reciproca. En paralelo,
ademds las ID excitan a las venirales uli-
lizando como intermediarias a las neuro-
nas C2. (Figura 10).

El ciclo completo del nado se inicia
con la despolarizacién de las D, que em-
piezan a disparar. Esto ocasiona la inhi-
bicidn de las Iv y la excitacién de C2.
Cuando C2 llega a su umbral, las ID y 2
¢stén activas durante un periodo corto.
Durante este tiempo, las v reciben inhi-
bicion de las 1D y simultancamente, exci-
tacién de 2, lo que ocasiona quc even-
tualemente las Iv se activen. La
activacitn de las Iv inhibe a su vez tanto
a las ID como a 2. En este momento, Iv
deja de recibir excitacién de C2, por lo
que su frecuencia de actividad declina
conforme se disipa la excitacion. El de-
cremento en la actividad de v, libera
gradualmente a ID de la inhibicidn com-
plementando el ciclo.

Es importante hacer notar que ¢l pa-
trén s6lo puede ser iniciado por la acti-
vacion de las ID o de C2. Ademds, la hi-
perpolarizacién de cualquicra de csias
dos neuronas, es capaz de bloguear el
ciclo completo. Estos datos permiten
postular tanto a 1D cOMOo a C2, COmOo neu-
ronas de comando integradas al GCP.

Se ha realizado un esfuerzo conside-
rable por determinar de qué mancra,
funciones de comando y de gencracion
central de patrones se integran en los ni-
veles cclular y sindptico. La aplicacion
de los criterios de clasificacién para am-
bas funciones, a los datos exisientes ¢n
las preparaciones de invertebrados, per-
mile suponer que en algunos casos, las
neuronas motoras pueden formar parte
de un GCP, 0 que las neuronas de co-
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mando pueden recibir retroalimentacién
de las neuronas que ellas activan. Lo que
eslo suguiere es que ¢l flujo de informa-
cidn no es lincal a partir de la entrada
sensorial, sino que puede funcionar co-
mo una red en la que algunos de sus ele-
mentos pueden tener funciones malti-
ples. Tal ¢5 el caso de las ID v C2
analizadas en los parrafos anterores.

CONSIDERACIONES FINALES

Aungue no en lodos los casos ha sido
posible estudiar la conducta de los verie-
brados con la misma profundidad que en
los inveriebrados, para los que se cono-
cen las vias neurona por neurona, o co-
mo ¢n ¢] caso de la conducia mediada
por la c¢lula de Mauthner, en los verte-
brados se han empezado a'lograr impor-
tantes avances €n cuanto a algunos me-
canismos que rigen la conducta. Asi por
ejemplo, s¢ estdn ¢sludiando los meca-
nismos medianie los cuales el sistema
nervioso reconoce y codifica la proce-
dencia de estimulos sonoros o visuales, y
a partir de cllos ejecuta una respuesta
que puede ser desde evitar un depreda-
dor, hasta encontrar una pareja en la
época de apareamiento y ¢jecutar las
danzas nupciales.

E!l desarrollo de nuevas técnicas co-
mo el uso de trazadores metabdlicos,
que permiten tener una imagen real de
los cambios que ocurren en el sistema

nervioso, como resultado
de su propia actividad, o la
ingenieria genética, que
permite el acceso a la es-
tructura molecular, estin
acelerando el desarrollo
del conocimiento de los
MCCcanismos neuronales
que regulan la conducta.

El amplio caudal de in-
formacidn que s¢ cstd ob-
ienicndo  del estudio en
los sistemas nerviosos de
vericbrados y el mapeo a
nivel de circuitos de inter-
conexiones neuronales que
s¢ gencran a parlir de Jos
invertebrados, aunados al
modelaje por computado-
ra, permitirdin deniro de
algunos afios, tener una
imagen clara de los meca-
nismos neuronales cncar-
gados de la generacidn y
modulacion de la conduc-
ta, Con ello, s¢ abrirdn
nucvas perspeclivas para
el estudio y entendimiento
de los trastornos en las
funciones del sistema ner-
vioso, que dan Jugar a alteraciones con-
ductuales, a la vez que se tendrdn més
y mejores herramientas para el aborda-
je d¢ problemas cada vez mds comple-
jos. B
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