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E L sistema nervioso en general, tanto el esquelético como el autonémico, tie-

ne el arco reflejo como base y unidad elemental del proceso de integra-
ci6n;** pero el sisterna autonémico se caracteriza por la singular disposicién de
relevos neuro-neuronales en sus vias eferentes, los cuales se organizan formando
ganglios fuera del neuroeje y de su caja protectora. Es quizds pertinente, den-
tro de este coloquio, ensayar un andlisis de los datos de la fisiologia enfocdn-
dolos a la cuestién del significado funcional de tales sinapsis periféricas.

1) Organizacidn funcional de la estructura. Gaskell® consideraba a las neu-
ronas ganglionares como unidades motoras semejantes a las esqueléticas, pero
que habian quedado en la periferia en el curso de la evolucién. Esta idea tra-
ducida al lenguaje sherringtoniano significa considerar a tales neuronas como
la via final comtn de los impulsos eferentes del sistema nervioso auténomo; y
en efecto no hay ningln inconveniente para hacerlo asi. Por el contrario, la
idea tiene ciertas consecuencias interesantes. Cada neurona ganglionar es la flti-
ma estacién que tocan las sefiales que se generan en los receptores periféricos
y otros sitios distantes en el sistema nervioso central y que, después de un reco-
rrido convergen hacia ella a través de los muchos cilindroejes de las neuronas
situadas en la médula espinal o en el tallo cerebral, Por ejemplo, las neuronas
ganglionares g3 v gy (Fig. 1B) son la via comin de impulsos que convergen
desde las neuronas preganglionares p y p’. La organizacién ganglionar ¥ es
similar a la de la médula ® (Fig. 1A): ms y mg son la via final comin de im-
pulsos que vienen por las intercalares 7 e 7.

* Trabajo leido por su autor en la sesién ordinaria del 30 de octubre de 1963,
** Departamento de Fisiologia, Facultad de Medicina, U.N.A.M.
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Pero el ganglio autonémico desde otro punto de vista es asimismo un dispo-
sitivo para la dispersién de los impulsos. Forma un arreglo divergente compa-
rable al sistema reflejo para la distribucién difusa de las impulsos que deseribié
Cajal® en los arcos reflejos polisinipticos de la médula espinal. En la Fig. 1A
por ejemplo, las neuronas intercalares i ¢ # de la médula espinal distribuyen
sus impulsos de una manera difusa a las motoneuronas my, mg, mg, etc, Igual cosa
sucede con las postganglionares g, g, gs, etc., respecto de las preganglionares
¢yt (Fig. 1B).
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. Fie. 1. 4, dispositivo divergente y convergente en la médula espinal. La neurona
intercalar i excita varias motoneuronas (my, ms, my, ete.), situadas en diversos segmentos
de la médula, constituyendo un mecanismo de difusion de sefiales, Otra interneurona i’
se sobrepone a la anterior en tal forma que algunas de las motoneuronas (ms y mg) cons-
Gituyen un punto de interseccién de ambas intercalares {via final comun), B, disposicién
divergente vy convergente en el ganglio. Las preganglionares p y p’ hacen contacte con
varias neuronas ganglicnares formando, en cada caso, un mecanismo de difusién, Pero de
igual manera que en la médula espinal hay convergencia, las neuronas gy y g4 comparten
a las terminaciones presindpticas que provienen de ambas preganglionares,

La estructura para la distribucién difusa es en realidad un sistema multi-
plicador de la actividad nerviesa. Los impulsos que ingresan a través de una
sola via determinada se reexpiden irradiindose por un nimero mas o menos
grande de neuronas y sus axones hasta los efectores. Puede igualmente conside-
rarse como un dispositivo amplificador si se estima globalmente ¢l nimero de
impulsos que entran respecto a los que salen en la unidad de tiempo.

La organizacién funcional de la via final motora esquelética y de la auto-
némica son esencialmente similares, Pero llama poderosamente la atencién el
hecho anatémico del desplazamiento periférico de la sinapsis autonémica, for-
mando actimulos neuronales o ganglios fuera del neurogje, Sorprende, sin em-
bargo, la escasa atencién que se ha puesto en la literatura sobre el significado
que pudicra tener tan conspicuo fenémeno. La disposicién, en efecto, pudiera
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significar un ahorro considerable de vias, muy ventajoso para la organizacién
funcional de las integraciones del sistema nervioso auténomo, Mediante el dis-
positivo divergente, por un lado, y el acercamiento del centro coordinador al
efector, por otra parte, se logra una inervacién profusa con pocas fibras pre-
ganglionares largas y muchas postganglionares cortas. Cuanto mdis cerca estén
los ganglios de los efectores mayor serid la economia. Sin embargo, el miximo
de acercamiento, para el éptimo de economia, se ve limitado por el 4rea en la
que han de proyectarse los axones desde los ganglios y ésto, a su vez, depende-
ra del grado de convergencia que exista en la asociacién entre las postganglio-
nares y las preganglionares,

El gran ntimero de ganglios intramurales de los plexos, por ejemplo los in-
testinales, permite una gran difusién de los impulsos a base de asociaciones con
un ntmero relativamente corto de preganglionares. Se estima que el nimero
total de fibras vagales es de s6lo unas tres mil, ntumero corto si se compara con
la poblacién de las postganglionares correspondientes que asciende a varios mi-
llones.™ Pero, conforme con lo que llevamos dicho, los efectos de cada ganglio
intramural se restringen a una fraccién de los efectores, seguramente circuns-
crita. Por el contrario, la cadena toracolumbar del simpdtico muestra un acer-
camiento menor a los efectores, pero en cambio es capaz de realizar asociacio-
nes entre estructuras a menudoe muy alejadas unas de otras.® La disposicién
longitudinal de las cadenas y su situacién relativamente alejada de los efectores
provee un dispositivo apropiade para una accién global y coordinada en las
situaciones de emergencia®. El ganglio celiaco, las estructuras del plexo hipo-
gastrico, los ganglios parasimpéticos de la cabeza, ete., muestran acercamientos
de grado intermedio entre los extremos sefialados por los ganglios intramurales
y las cadenas toracolumbares. Los ganglios cervical superior, estelar y coecigeo
no son ganglios toracolumbares tipicos, ni desde éste ni desde otros puntos de
vista,3 sino que también representan situaciones intermedias,

Existe una tercera neurona situada en los espacios intercelulares y que estd
inervada por las postganglionares de los plexos (neurona intersticial o terminal
de Cajal), Su significado funcional, sin embargo, permanece absolutamente desco-
nocide en el momento actual.

En fin, la actividad visceral es en cierto grado auténoma, como lo ilustra
el automatismo del miocardio y del musculo liso. El movimiento esquelético,
por el contrario, depende enteramente del sisterma nervioso, requicre extensas
asociaciones longitudinales y por consiguiente la centralizacién o encefalizacién
es muy acusada,

2) Excitacion ¢ inhibicion. Hemos considerado a las sinapsis ganglionares
como la via final comtn de las integraciones autondmicas. Pero existe una di-
ferencia fundamental entre el mecanismo espinal y el ganglionar; la motoneu-
rona estd sujeta a acciones excitadoras e inhibidoras, en tanto que la neurona
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ganglionar sufre acciones nerviosas excitaderas Gnicamente (Fig. 2). Se sabe
ademds que el balance entre la aceleracién y el frenado de las descargas neuro-
nales es muy eficaz en los ajustes nerviosos!. Por consiguiente, parece a primera
vista que ¢l mecanismo autondmico se encuentra en desventaja con respecto a
las integraciones esqueléticas en lo que se refiere a este punto. No asi en lo que
se refiere a las integraciones centrales, las cuales si estan provistas de mecanis-
mos supresores.? Empero, la diferencia es sélo aparente. La via eferente auto-

4

Fic. 2. 4, representa la via eferente esquelética. Todas las acciones se regulan desde

los centros (c) mediante ajustes de excitacién e inhibicién. Las flechas solidas representan
la excitacién, las flechas vacias indican la inhibicién. Las terminaciones en el efector (e)
tienen sélo efectos de excitacién, B, representa la doble via eferente autonémica, simpé-
tica y parasimpitica, Se ejercen acciones tanto de excitacién como de inhibicién en los
centros (c) y en los efectores (e), pero los ganglios (gs, simpdtico; gp, parasimpitico)
tinicamente disponen del mecanismo de excitacién.

némica cuenta con interacciones de excitacién-inhibicién a mivel de los efectores
que remplazan su ausencia en los ganglios. Los efectores autonémicos estin
provistos con una inervacién generalmente doble, cuyas entidades simpética y
parasimpdtica, tienen entre si acciones antagénicas en la mayoria de los casos®.
No obstante, los ganglios de ambas divisiones tienen una estructura y un com-
portamiento que son semejantes en términos generales.!!

3) Organizacion de las secuencias de sefiales. Las sinapsis ganglionares for-
man, segin vemos, un dispositivo divergente y otro convergente que les permi-
te operar como estaciones de distribucién de las sefiales. Pero la funcién gan-
glionar no se limi?a a dispersar, a través de las varias vias, a los impulsos segiin
una organizacién espacial predeterminada. Se verifican, ademds, variaciones en
las secuencias de las descargas originadas en los centros nerviosos. La nueva dis-
tribucién comprende un rearreglo temporal de las sciiales.

Una célula ganglionar determinada es la meta de impulsos que convergen
por varias fibras preganglionares. La cadencia con la cual inciden los impulsos
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depende principalmente de las descargas que se originan en los centros, pero
también de la velocidad de conduccién de las fibras preganglionares'® 13, En
general estas se dividen en grupos bien definidos con velocidades de conduccién
distinta que tienden a producir la dispersién temporal de los impulsos. El re-
traso o adelanto relativo de unos grupos de impulsos que corren por fibras len-
tas, en relacién a otros que van mds rapidos, ya no se recupera a su paso a tra-
vés de la sinapsis. Al salir de la fibra postganglionar mantienen, en general, sus
diferencias de tiempo. Es verosimil que en algunos ganglios (el cervical supe-
rior y el estelar, por ejemplo) los grupos de fibras preganglionares con distinta
velocidad de conduccién, hacen contacte con nicleos neuronales que parecen
funcionar con cierta independencia entre si; es decir, al parecer no hay conver-
gencia entre unos grupos y otros'. Si por ejemplo, las fibras preganglionares
normales se sustituyen, mediante la reinervacién experimental, con las fibras
de] nervio frénico, entonces se suprimen las diferencias en las latencias que
normalmente se ven en las fibras postganglionares'* 1%, El cambio es debido
seguramente al cardcter homogéneo de las velocidades de conduccién de las fi-
bras del nervio frénico.

Las sinapsis por otra parte, son capaces de una mds fina organizacién tem-
poral de las sefiales'® 7. El bombardeo de una neurona ganglionar con la ace-
tilcolina que se desprende de las terminaciones, probablemente en forma cuin-
tica con cada impulso, crea en el cuerpo celular un estado de excitacién que
corresponde al potencial local postsindptico’®. Cuande el gradoe de excitacién
alcanza un valor critico, umbral o liminal, se produce, de una manera explosi-
va, el potencial de accién que entonces viaja hacia adelante por el axén post-
ganglionar, Un sélo impulso produce un estado de excitacién subliminal, pero
una serie de impulsos pueden sumar sus efectos hasta alcanzar el valor liminal.
De hecho las células ganglionares requieren més de una descarga de acetilco-
lina para alcanzar el umbral.

Las descargas de acetilcolina que efectian las diversas terminaciones pre-
sindpticas que convergen en una neurona postganglionar determinada, son
capaces de sumar sus efectos dentro de un margen de tiempo del orden de de-
cenas de milisegundos, Pero el ganglio dispone de mecanismos de facilitacidon
temporal mas duraderos. El paso de uno o varios estimulos a través de las ter-
minaciones presinapticas, modifica a las propias terminaciones de tal manera
que los impulsos subsiguientes son mas efectivos en su accién sobre el cuerpo
celular. Las razones de este fenémeno no son bien conocidas, pero es interesan-
te apuntar que los cambios duran segundos y ain minutos'®?. Mediante la fa-
cilitacién corta en el cuerpo celular o la prolongada en las fibrillas presinapti-
cas, se hace posible involucrar un nimero mayor de neuronas en la descarga
global del ganglio (Fig. 3).

En suma: las sinapsis ganglionares tienen posibilidades de realizar modifi-
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caciones en la secuencia de salida de los impulsos por las fibras postgangliona-
res en funcién de las secuencias de entrada. La divergencia y convergencia de
los impulsos puede aumentarse o disminuirse, es decir, modularse, conforme
al estado particular dindmico de la sinapsis en cada momento,

4) Influencias humorales. La dinidmica de las sinapsis ganglionares es sen-
sible a un gran nimero de sustancias. Entre ellas nos interesan particularmente

NEURONAS ACTIVAS

INGRESO DE IMPULSOS

Fio. 3. Diagrama de los efectos de una descarga de impulsos que ingresan al gan-
glio y excitan a la poblacién nauronal, Un nGmero de neuronas del ganglio alcanzan el
nivel liminal en cada momento y entonces descargan impulses a través de sus fibras post-
ganglionares (zona de descarga). Otra fraceién de la poblacién queda al nivel subliminal
(drea subliminal), Se acumulan cada vez mas neuronas en el area subliminal a medida
que los impulsos alcanzan a excitar sucesivamente mayor nfimero de neuronas. También
es acumulativa la accién en la zona de descarga debido a que, por una parte, pasan cons-
tanternente neuronas del &rea subliminal a la zoma de descarga, y a que, por otra, estas
Gltimas se mantienen en el umbra] come consecuencia de la llegada iminterrumpida de
impulsos presindpticos.

las catecolaminas, en vista de la presencia de tejido cromafin en los ganglios v
de la secrecién de catecolaminas por la médula suprarrenal.

Marrazzi'® demostré primero la inhibicién o blogueo parcial de la transmi-
sién siniptica ganglionar por efecto de la epinefrina que se inyectaba o de la
enddgena. Mas tarde Biilbring®® vio que los niveles bajos de la sustancia pro-
ducian por el contrario facilitacién. Se ha pretendido que dichos efectos pudie-
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ran ser operantes durante la actividad normal. Sin embargo, la comprobacién
de este mecanismo no puede asegurarse en tanto no se conozcan los valores rea-
les de concentracién de las catecolaminas en el ganglio. E1 problema no es de
facil solucién, sobre todo en vista de que las aminas podrian ser liberadas lo-
calmente desde el propio sistema cromafin del ganglio. Sin embargo, los datos
de concentracién de catecolaminas en ganglio® o los valores inferidos a partir
de la excrecién de las mismas por la orina 21, parecen indicar, segiin los estu-
dies de Pardo y col**, que los niveles normales producirian mas bien facilita-
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PORCIENTO DE BLOQUEO

Fie. 4. Diagrama de los efectos que tienen sobre la facilitacion temporal del ganglio
un agente bloqueador de la transmisién (tetraetilamonio). Ingresan al ganglio dos anda-
nadas de impulsos de manera sucesiva. Se mide el ntimero de neuronas que descargan
impulsos a través de las fibras postganglionares. La facilitacién temporal se estima por el
incremento en el nimero de neuronas que descargan por efecto de la segunda andanada,
respecto del nimero de unidades que descargan con la primera, La medida del blogueo
estd dada por la reduccién en el nimero de neuronas que descargan con la primera anda-
nada. La linea punteada representa el nivel en que ambos trenes de impulsos de entrada
producen igual nimero de neuronas ganglionares que descargan impulsos.

cién que inhibicién. Por otra parte, seglin los mismos autores, la facilitacién que
en condiciones experimentales producen las dosis bajas, son del mismo orden en
el ganglio cervical superior que en el ganglio ciliar. Puesto que estos dos gan-
glios probablemente no tienen el mismo contenido de catecolaminas, se puede
inferir que, o hien estas sustancias no participan en la transmisién ganglionar o
que, en condiciones normales, tienen efectos de diverso orden de magnitud y
hasta de sentido contrario, dependiendo de la naturaleza del ganglio particular
de que se trate.

De todos modos es interesante sefialar que el grado de facilitacién que se
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obtiene en los experimentos depende mucho del ntmero de preganglionares que
se activan por los impulsos de entrada. La excitacién subliminal provee un subs-
trato mas adecuado para la facilitacién humoral22, 23; es decir, las catecolaminas
a niveles normales tenderfan a aumentar el grado de divergencia de los impulsos
de salida y contribuir a una difusién mas amplia de los efectos ganglionares so-
bre los efectores.

Por otra parte, se ha visto que los ganglios en condiciones de bloqueo par-
cial a dosis bajas tienden a facilitar la transmisién.2¢ Y que la facilitacién tem-
poral que producen los estimulos repetidos es proporcionalmente mayor con los
niveles altos de bloqueo?5: 26 (Fig, 4). Este ltimo mecanismo pudiera ser ope-
rante, por ejemplo, en la asfixia. Un ganglio parcialmente bloqueado por la as-
fixia, tiende a aumentar el nimero de unidades activas, por la accién de esti-
mulos previos, mas ripidamente que un ganglio normal. 17
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