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MODELOS DE APRENDIZAJE Y LA FUNCION NEURONAL*

Dr. Carros GuzmAn-FLores

LA TEORTA neurofisiolégica sostiene la hipétesis de que el comportamiento de los
organismos superiores depende del funcionamiento del sistema nervioso cen-
tral y supone que el estudio de la dindmica neuronal llevard a la comprensién
racional del comportamiento, Los reflejos condicionados representan la situacion
experimental mas adecuada para estudiar los procesos centrales que intervienen
en el aprendizaje. Este tltimo término tiene una connotacién muy amplia; por
una parte comprende los reflejos condicionados descritos por Pavlov!? y por la
otra, todas las manifestaciones que ocurren en la conducta de adaptacién como
resultado de la experiencia.

Clon el objeto de poder explicar y reproducir el comportamiento condiciona-
do se han propuesto varios modelos de aprendizaje. Algunos de estos serdn des-
critos a continuacién, pero antes es oportuno mencionar las condiciones basicas
para la formacién de un reflejo condicionado, que son las siguientes: @) El es-
timulo no condicionado debe producir una respuesta natural y caracteristica. b)
El estimulo condicionado no debe producir dicha respuesta. ¢) La presentacion
asociada y repetida de ambos estimulos hace que el estimulo condicionado ad-
quiera la propiedad de producir la respuesta natural y caracteristica,

En los primeros intentos que se realizaron para explicar graficamente un re-
flejo condicionado, la representacién del fenémeno se llevé a cabo mediante el
uso de flechas, Como puede verse en la figura 1, dos flechas convergen a un su-
puesto centro y de éste, sale una tercera, Una de las flechas convergentes corres-
ponde al estimulo no condicionado, la otra al estimulo condicionado y la flecha
de salida, representa la respuesta condicionada. Es evidente la simplicidad de
estos modelos y destaca asimismo, la vaguedad de la teorfa en que fueron basa-
dos. Asi por ejemplo, dicha teorfa sefialaba: “un reflejo condicionado resulta del
encuentro de ondas irradiadas de puntos diferentes” o bien, “cualquier centro de
excitacién atrae hacia él, en alguna forma, cualquier excitaciéon débil”.!?

* Trabajo de ingreso a la Academia Nacional de Medicina leido por su autor en la
sesion del 14 de octubre de 1965.
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Con el avance de la neurofisiologia en el conocimiento de la dinmica neu-
ronal, los modelos de aprendizaje que acabamos de describir, fueron reemplaza-

des por otros més explicativos en los cuales ya se representaron circuitos neuro-
nales bien definidos. Asi, en 1938 Rashevski,!2 propusc un modelo de aprendiza-
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je basado en los circuitos reverberantes descritos por Lorente de N67¥ 8 en 1934,
En este modelo, ilustrado en la figura 2, se supone que para que una neurona
descargue es necesario que simultdneamente reciba impulsos provenientes de por
lo menos dos botones terminales. En la misma figura se observa que el estimulo
no condicionado es capaz por si solo, de hacer descargar la neurona efectora ya
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que la via alerente de dicho estimulo, tiene dos botones terminales que actian al
mismo tiempo sobre la neurona efectora, Ademas, la via aferente del estimulo
no condicionado establece comunicacién con una segunda neurona, éta conecta
a su vez con otra tercera y de tal modo se forma un circuito cerrado. La activa-
cién separada de la segunda y tercera neurona no produce la descarga de la neu-
rona efectora, ya que el axén de cada una de ellas termina en la efectora me-
diante un solo botén y lo mismo sucede, cuando Gnicamente se estimula la via
aferente del estimulo condicionado. En cambio, cuando se activan simultinea-
mente las vias de los estimulos no condicionado y condicionado, la neurona efec-
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tora descarga, pues en estas condiciones dicha neurona recibe al mismo tiempo
impulsos de varios botones terminales. Una vez que el circuito se ha puesto en
marcha, éste continfia activo indefinidamente, Alcanzada esta situacién, el esti-
mulo condicionado es capaz por si solo de provocar la descarga de la neurona
cfectora, ya que al efecto del estimulo condicionado se suman los impulsos que
viajan por las otras ramas del circuito, Asi pues, en los modelos de este tipo se
presupone la existencia de una actividad constante en el circuito, asi como una
coincidencia temporal bastante rigida en la llegada de impulsos a la neurona
efectora.

En todo proceso de aprendizaje se requiere que la experiencia pasada se al-
macene en alguna forma y también es cierto que los circuitos reverberantes re-
presentan un sistema de memoria capaz de cambiar la reactividad de un circuito
neuronal, Existen sin embargo, numerosos datos experimentales que ponen de
manifiesto la persistencia de un reflejo condicionado después de frenar la activi-
dad neuronal mediante la terapia electroconvulsiva, anestesia profunda, estado de
coma, etc. Fstos hechos demuestran que el almacenamiento de informacién en
el sisterna nervioso central, no depende de la circulacién continua de impulsos en
las cadenas neuronales y asimismo estin en desacuerdo con la hipétesis de que
los circuitos reverberantes constituyen la base funcional de los reflejos condi-
cionados,

Otros modelos de aprendizaje que han sido propuestos, se basan en la hipé-
tesis de que en la formacién de un reflejo condicionado, ocurren cambios en la
resistencia sindptica.’® En los modelos de este tipo, (Fig, 3), existe una neurona
intercalada entre las vias aferentes de los estimulos no condicionado y condicio-
nado, y dicha neurona sélo descarga cuando recibe simultineamente impulsos
de ambas vias aferentes. En estos mismos modelos, también se supone que la
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aplicacién asociada y repetida de los estimulos no condicionado y condicionado,
produce un descenso en el umbral de la neurona intercalar y en tal forma, el
estimulo condicionado alcanza el umbral por si solo haciendo descargar dicha
neurona, Sin embargo, el descenso de umbral de las neuronas, como consecuencia
de la actividad, no se ha demostrado experimentalmente.
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Ramén y Cajal'! sefialé la posibilidad de que en el proceso de aprendizaje
se desarrollaran nuevos botones terminales, de este modo se abririan nuevas rutas
y se facilitaria el paso de impulso a través de los distintos centros de integracién.
Basado en esta idea fundamental, Konorski® elaboré un modelo de lo que ocurre
en la formacién de un reflejo condicionade (Fig. 4). Dicho autor considera que
la via aferente del estimulo no condicionado termina en un centro receptor y
que la via aferente del estimulo condicionado, termina en otro centro llamado
emisor, Estos dos centros no estin interconectados, pero si se estimulan simul-
tinea y repetidamente se establecen conexiones entre ambos; ‘es decir, los cilindro-
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ejes del centro emisor crecen y son atraidos por el centro receptor (neurobiotaxis)
y cuando se consolidan las conexiones entre ambos centros, se establece el refle-
Jo condicionado. La hipétesis en que se basan los modelos de este tipo, se ha
sometido a experimentacién con resultados poco halagadores.?

Los modelos de aprendizaje antes descritos, que tienden a reproducir el com-
portamiento condicionado, se basan en funciones hipotéticas del sistema nervioso
central y su desarrollo ha side de gran utilidad en el discfio de las computadoras
electrénicas, o bien de méquinas que han servido para elaborar teorfas del com-
portamiento. Sin embargo, no hay qué olvidar que para el biblogo es més impor-
tante conocer los mecanismos reales de que dispone el sistema mervioso central
para almacenar la informacién y cambiar sus respuestas de acuerdo con la ex-
periencia,
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Ya hemos sefialado que uno de los requisitos fundamentales para la forma-
cién de un reflejo condicionado, consiste en que los estimulos no condicionado y
condicionado deben aplicarse repetidamente con una secuencia temporal estre-
cha. Basados en este hecho, Eccles y McIntyre? investigaron los cambios que pro-
duce en la funcién sindptica, el reposo prolongado y total. Para efectuar dicho
estudio emplearon ¢l arco reflejo bineuronal o monosiniptico de la médula es-
pinal y con el objeto de asegurar el desuso completo de la sinapsis en estud’o,
seccionaron una raiz dorsal en su cabo distal al ganglio raquideo, Varias semanas
después de verificada la seccién, probaron la transmisién de impulsos en el arco
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reflejo monosimpético y con tal fin, estimularon eléetricamente la raiz dersal
seccionada y su homdloga contralateral. Asimismo, registraron los potenciales
de accién provoeados per el estimulo eléctrico en la rafz anterior correspondien-
te a las rafces dorsales estimuladas (Fig. 5). Bajo estas condiciones, la estmula-
cién de la raiz dorsal intacta producia un potencial de accién (reflejo monosi-
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néptico) que se registraba en la rafz ventral correspondiente y por el contrario,
la activacién de la rafz dorsal seccionada, no producia dicha respuesta. Sm em-
bargo, la estimulacién tetanica de la via refleja en desuso o sea de la raiz dorsal
seccionada, produjo una restitucién temporal de la funcién sindptica y la estimu-
lacién tetinica de la rafz dorsal intacta, produjo un mcremento de la descarga
refleja monosindptica. A este dltimo fenémeno se le conoce con el nombre de
potenciacién post-tetanica.?

Es un hecho bien establecido que la tetanizacién de una via aferente incre-
menta la efectividad de las sinapsis estimuladas, En este fenémeno no se modi-
fica la excitabilidad de las motoneuronas pero si ocurren cambios importantes
en los elementos presinipticos; es decir, en los botones terminales.! Eccles! ha
sugerido que en una via aferente, la actividad incrementa la superficie de con-
tacto entre los botones terminales y la membrana post-sinaptica, facilitindose asi
el paso de impulsos a través de las sinapsis. A partir de estos datos, el mismo
autor describié la primera teorfa neurofisiolégica del aprendizaje y propuso un
modelo cuyo esquema se ilustra en la figura 6. En dicho modelo se supone la
existencia de dos centros: uno de ellos, el receptor, estd directamente conectado
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con la via aferente del estimule no condicionado y el otro centro, de convergen-
cia, recibe conexiones de las vias aferentes que pertenecen a los estimulos no
condicionadoe y condicionado. La llegada de impulsos al centro de convergencia,
a través de las dos vias aferentes, produce la descarga de dicho centro, Ademas,
los dos centros estén interconectados por medio de una larga cadena neuronal,
pero el paso de impulsos a través de esta conexidn es incapaz de producir una
respuesta debido a la ineficiencia de sus conexiones sindpticas. La aplicacién aso-
ciada de los estimulos no condicionado y condicionado, en un nimero adecuado
de veces, produce el desarrollo de un patrén caracteristico espacio-temporal en la
cadena de neuronas que conecta ambos centros, Asi, la actividad repetida a través
de dicho sistema neuronal, incrementa la eficacia de la transmisién sindptica
y de tal modo se establece la respuesta condicionada, No vamos a discutir las
criticas que pueden hacerse a este modelo, pues el propio autor las ha expuesto
ampliamente. Nosotros sélo insistiremos en que dicho modelo de aprendizaje, cs
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el primero que se basa en datos experimentales que estudian la funcién neuronal
en condiciones de aumento y disminuicién de actividad.

En los dltimoes afios hemos venido estudiando la organizacién refleja de la
unidad miotitica de los gastrocnemios en distintos estados de actividad.’ En el
curso de estas investigaciones hemos obervado toda una gama de cambios en la
organizacién refleja de dicha unidad y, asimismo, ha sido posible fijar dos situa-
clones experimentales y extremas.” La primera corresponde a una situacién en la
cual el arco reflejo de la unidad se ha mantenido en un grado minimo de fun-
cionamiento durante varios meses y tal fin se logré impidiendo el estiramiento
del mutsculo gastrocnemio, mediante la seccién de su tendén de insercion. En la
segunda situacién, la actividad refleja de la unidad miotitica en estudio, se
mantuvo exagerada a un grado méximo durante varios meses y esta condicién
se hizo posible mediante la extirpacién de la corteza sensitivo-motora, pues es bien
sabido que dicha lesién produce hipertonia de los miiseulos extensores,

La via aferente del misculo gastrocnemio se encuentra naturalmente dividi-
da en dos vias, cada una de ellas corresponde a un vientre del misculo y asi se
obtienen dos canales aferentes separados y ficilmente manejables. (Fig. 7). La
organizacion refleja de la unidad miotética de los gastroenemios, cuando ésta se
ha mantenido en reposo durante periodos prolongades, es la siguiente. La zona
de descarga del nervio gastrocnemio lateral se encuentra limitada a las motoneu-
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ronas del séptimo segmento lumbar (L;) y en consecuencia, siempre que se es-
timula diche nervio se produce un potencial de accién que corresponde al reflejo
monosinaptico. En cambio, cuando se estimula el nervio gastrocnemio medio, no
se produce dicho potencial de accién en el citado segmento. Sin embargo, cuando
el sistema reflejo de la unidad miotatica de los gastrocnemios se ha mantenido
en hiperactividad durante varios meses, la estimulacién de los aferentes origina-
dos en el msiiculo gastrocnemio medio produce, en el segmento L;, un reflejo
monosindptico cuyas caracteristicas son semejantes al que provoca la estimulacién
del nervio gastrocnemio lateral. Es decir, con el aumento de actividad, el gas-
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trocnem’o medio adquiere la propiedad de provocar la respuesta producida por la
estimulacién del gastrocnemio lateral. Asi pues, la organizacién refleja de la uni-
dad miotatica en estudio, cambia como consecuencia de la actividad asociada de
sus dos vias aferentes y por lo tanto, dicho sistema neuronal se ajusta a las con-
nes bisicas para representar un modelo de reflejos condicionados,

Como ya fue sefialado en parrafos anteriores, se ha propuesto que la efecti-
vidad de la transmisién sindptica aumenta como consecuencia de la actividad re-
fleja prologada.! ¥ & Buscando apoyo experimental a tal hipétesis, nosotros inves-
tigamos el nimero de motoneuronas que descargan cuando se activan todas las
f bras aferentes gruesas originadas en el gastrocnemio lateral, Con tal fin se es-
cogid una muestra de 100 motoneuronas del segmento Ly y se aplicd asimismo
un estimulo de intensidad maxima al nervio gastroenemio lateral, Cuando la
unidad miotatica de los gastrocnemios habia permanecido en reposo, dicha esti-
mulacién sélo provocd la descarga de 40 motoneuronas y en el caso contrar’o,
cuando el sistema neuronal habia permanecido hiperactive, se duplicé el ntimero
de motoneuronas que descargaban monosinapticamente al mismo estimulo, Estos
hallazgos nos indican que la efectividad de la transmisién sindptica se incrementa
como consecuencia de la actividad, Sin embargo, no es éste el tinico mecanismo
por el cual la via aferente del gastrocnemio medio, adquiere la prop’edad de pro-
vocar la respuesta producida por la estimulacién del gastrocnemio lateral.

El hecho de haber obsevado en el sistema neuronal que nos ocupa el fenémeno
de potenciacién post-tetinica heterosindptica,! nos indica que la actividad no sélo
mod fica la efectividad sinaptica simo que también produce cambios importantes
en la responsabilidad del nicleo motor. El fenémeno de potenciacién post-tetd-
nica, originalmente descrito por Lloyd,” se limita a la via refleja estimulada y no
se transfiere a las otras vias que convergen al mismo nicleo motor. En cambio,
en la optenciacién post-tetinica heteros'naptica observamos que hay una trans-
ferencia de el efecto de potenciacién. Es decir, si se estimula tetdnicamente la
via aferente del gastrocnemio lateral y a continuacién se aplica un estimulo a la
via aferente del gastrocnemio medio, se observa que la respuesta monosnaptica
provocada por este Gltimo estimulo, se potencia, A partir de este hecho es posible
sefialar, que las neuronas del nicleo motor del gastrocnemio han cambiado su
reactividad por la tetanizacién.

En las motoneuronas es dificil observar los cambios de responsiv'dad ya que la
activacién monsindptica, provocada por una salva de impulsos aferentes, sélo
produce una respuesta. Por tal motivo es mds conveniente estudiar dichos cam-
bios en las neuronas intercalares de la médula esp'nal, pues estas células respon-
den a la est'mulacién aferente con una descarga repetitiva de duracién variable
y ademds, establecen conexicnes monesindpticas con las fibras aferentes de origen
muscular. Cuando se registra con microelectrodos la respuesta de las intercalares,
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en un sistema neuronal en reposo, se obtiene una espiga que corresponde a la
activacién monosinptica. Después de un periodo de silencio de 2 a 4 milise-
gundos, se presenta una post-descarga formada por un tren de espigas de muy
breve duracién y en ocasiones, no se obtiene la post-descarga. En las interneuro-
nas de un sistema en hiperactividad, la estimulacién aferente produce la espiga
monos néptica seguida de una post-descarga que en ocasiones dura hasta 60 mi-
lisegundos, En estos resultados experimentales basamos nuetro modelo de apren-
dizaje, (figura 8). En este modelo vamos a considerar, una motoneurona que repre-
senta el niicleo motor de la respuesta condicionada y dos vias aferentes que en
forma respectiva corresponden a los estimulos no condicionado y condicionado,
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estas dos vias conectan a su vez con una neurona intercalar. En condiciones de
reposo, dicho sistema neuronal funciona del modo siguiente: cuando se activa la
via aferente del estimulo no condicionado se produce la respuesta caracteristica,
ya que sus conexiones con la motoneurona son efectivas para transmitir impul-
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sos a dicha motoneurona, En cambio la via aferente del estimulo condicionado,
por la naturaleza de sus conexiones con Ja motancurona y con la célula intercalar,
es incapaz de activar a estas células nerviosas, Clon la repeticién asociada de los
impulsos que viajan por ambas vias aferentes, sabemos que cambia la responsi-
vidad de la neurona intercalar, La sumacién temporal, de la descarga repetitiva
y de los impulsos que llegan a la motoneurona a través de la via directa, produce
la respuesta condicionada.

El planteamiento de dicho modelo nos llevé a verificarlo a nivel unicelular y
en una motoneurona, que tenia un indice de descarga de 100 para el estimulo no
condicionado y un indice de descarga de 5 para el estimulo condicionado, se
investigd el efecto que producia la tetanizacién de la via aferente del estimulo
no condicionado, sobre la via del estimulo condicionado, En estas condiciones,
el indice de descarga de la motoneurona a los impulsos del estimulo condiciona-
do, llegé a 100 y ademds la latencia de la respuesta refleja, se hizo mds breve
aleanzando los limites de la respuesta producida por el estimulo no condicionado.
Estos datos concuerdan exactamente con el analisis de los potenciales excitato-
rios post-sindpticos,’ cuyo curso temporal puede predecir que la hipdtesis de nues-
tro modelo es correcta,

REFERENCIAS

Eeceles, J. C.: The Newrophysiological Bases of Mind. Oxford, 1953,

2. Eccles, J. €., Eccles, R. M. y Magni, I.: Monosynaptic vxcitatory action on moto-
neurones regenerated to antagonistic muscles. J. Physiol. 154: 68-88, 1960.

3. Eccles, J. C. y Mclntyre, A. K.: The effects of disuse and of activity on mammalian
spinal reflexes. J. Physiol., 121: 492-516, 1953.

4. Guzmin-Flores, C., Pacheco, P. y Salas, M.: Potenciacidn post-tetdnica heterosindp-
tica. Acta Physiol. Lat-amer. 25: 111-112, 1965.

5. Guzmin-Tlores, C., Pacheco, P., Salas, M. y Alcaraz, M.: Some date for a neuro-
bhysiological model of learninig. Bol. Inst. Estud. Méd. Biol, Méx., 21: 247-257,
1963,

6. Konorski, J.: Conditioned Reflex and Neuron Organization. Cambridge, 1948,

7. Lorente de No, R.: Studies on the structure of the cercbral cortex. I. The ared
entorhinales. Jour. Psy, Neurol., 45: 381-438, 1934,

8. Lorente de No, R.: Studies on the structure of the cerebral cortex. IT. Continuation
of the siudy of the ammonic system. Jour. Psy. Neurol., 46: 113-177. 1934,

9. Lloyd, D. P. C.: Post-tetanic_potentiation of response in monosynaptic reflex pathways
of the spinal cord. ]. Gen. Physiol., 33: 147-170. 1949.

10. Pavlov, I. P.: Los reflejos condicionados. 2a. edicién espafiola, México, D, F., 1942,

11. Ramén y Cajal, S.: Las fibras nerviosas de origen cerebral del tubéreulo cuadrigé-
ming anterior y tdlamo éptico. Trabajos del Laboratorio de Investigaciones Bioldgi-
cas de la Universidad de Madrid. Tomo II. Fasciculos 1. 2 y 3, pp. 5-21, 1903,

12, Rashevsky, N.: Mathematical Biophysics. University of Chicago Press, Chicago, 1938.

13. Shimbel, A.: Input-output problem in simple nerve-ganglion systems. Bull, Math.

Biophysics, 77: 165-171, 1949.





