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Summary

This is a review on the neural basis of the electroencepha-
logram (EEG}). The relative contribution made by each of the
different types of generators is discussed. Emphasis was
placed on synaptic potentials as the most important gen-
erators, without disregarding the significance of the others
{after potentials, action potentials and intrinsic oscillations).
After this, the statistical organization of EEG generators is
analyzed, describing the simultaneous recordings with macro
and micropotentials. We reached the conclusion that it is illu-
sory to search for any fixed relationship between the wave-
shape of the EEG and the firing probability of a particular cell.
Only the combination of multineuronal and single neuronal
studies can elucidate certain aspects of the relations between
gross and neuronal evoked responses. Synchronizing systems
and thalamocortical relations are described in spindle pro-
duction. Different theories on the generation of the alpha
rhythm are revisited, supporting the point of view that alpha
rhythms should be considered as signals produced by sto-
chastic processes with multiple cortical generators. At the
end of the review two main theories in relation to the mean-
ing of the EEG are presented: the EEG as an internal repre-
sentation containing all the information in the form of spatio-
temporal patterns, and another one that considers that only
the spatial distribution of the EEG contains such information
on perception, memory, etc.

Resumen

En este articulo se revisan los mecanismos basicos que
generan al electroencefalograma (EEG): potenciales postsi-
népticos excitatorios e inhibitorios, postpotenciales, oscila-
ciones del potencial de membrana, potenciales de accién, y
se concluye que la mayor contribucién es la de los potencia-
les postsindpticos sumados, que se originan en las dendritas
y en el soma de las neuronas. A continuacién se hace un and
lisis de la organizacién estadistica de los generadores a través
del registro simultdneo de los macropotenciales y de las des-
cargas neuronales, insistiéndose en que por medio de la
observacion de una sola célula no pueden derivarse conclu-
siones sobre los generadores. Se revisan también los meca-
nismos sincronizadores talamo-corticales y los mecanismos
desincronizadores reticulocorticales. Posteriormente, se des-
criben las teorias sobre la generacién del ritmo alfa, apoyando
a aquélias que lo consideran un proceso estocastico con
generadores multiples de corteza.

Para terminar, se analizan dos teorias fundamentales sobre
el significado dei EEG: una considera al EEG como una repre-
sentacion interna que contiene toda la informacién sobre la
sensacion, la percepcién, la memoria, el pensamiento, etc., en
forma de patrones espaciotemporales; y la otra, que toma en
cuenta, sobre todo, la distribucién espacial del EEG como la
portadora de la informacién relacionada con la percepcion y
con las respuestas conductuales a diferentes estimulos.
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Introduccion

Actualmente se ha expandido el uso del andlisis
computarizado del electroencefalograma (EEG) como
un método de evaluacién funcional de las enfermeda-
des psiquiatricas. Hay distintos procedimientos que
estan en boga no solamente para el estudio de pacien-
tes psiquitricos, sino para el estudio de la actividad
mental (19). Entre estos métodos se encuentran
desde el mapeo de la actividad electroencefalogréfica
(12, 24) hasta el anélisis neurométrico que toma en
consideraciéon simultdneamente varios parametros del
EEG (20, 22). Para poder realizar un anélisis mas pro-
fundo de los resultados obtenidos con estos métodos,
se hace necesario comprender mejor qué significa el
EEG y cudl es su origen. Por ello consideramos que era
apropiado realizar una revision del tema, desde los
aspectos mas elementales hasta las nuevas teorias
que lo consideran como una manifestacién de una pro-
piedad cadtica de los sistemas osciladores no lineales
que se encuentran en el sistema nervioso (16).

Mecanismos generadores del EEG

En este articulo se revisaran las bases neurales del
EEG. Es importante sefalar inicialmente que el medio
a través del cual fluyen e interactGan las corrientes
eléctricas es el espacio extracelular que ocupa canales
muy estrechos e irregulares.

Una de las primeras teorias sobre la electrogénesis
del EEG fue la propuesta por Adrian y Matthews (2)
quienes postularon que las ondas lentas que se regis-
traban en la superficie provenian de la suma de
secuencias de potenciales de accion. Sin embargo la
contribucién de los potenciales de accién al EEG es
minima, sobre todo cuando la actividad neuronal esta
desincronizada. El tejido cerebral tiene una gran capa-
citancia, propiedad biofisica que hace gque los campos
que son creados por fendmenos transitorios rapidos,
como los potenciales de accién, decaigan enorme-
mente con la distancia (14). Asi, cuando un microelec-
trodo se acerca a la neurona que esta descargando, se
ve un gran aumento de amplitud de los potenciales de
accion. En cambio, las ondas lentas mantienen relati-
vamente constante su amplitud en distancias grandes.
Solamente cuando se penetra a una neurona se ven
grandes cambios en los potenciales lentos, que
aumentan entre 100 y 500 veces.

El factor postulado actuaimente como fundamental
en la generacion def EEG son las ondas lentas intrace-
lulares, que corresponden con los potenciales postsi-
napticos. Es decir, el EEG se origina a partir de ondas
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lentas generadas en las neuronas individuales, o para
decirlo de otra manera, las ondas espontaneas del EEG
son la suma de los cambios de potencial que se produ-
cen en las neuronas corticales, es decir, de fos poten-
ciales postsindpticos excitatorios (PPEs) y de los
potenciales postsinapticos inhibitorios (PPls).

Otro factor que contribuye al EEG son los postpoten-
ciales de accién o potenciales tardios. Esto ha sido
puesto en evidencia mediante el registro en tractos
fibrosos, como la cdpsula interna, el haz piramidal o el
nervio optico, donde se observan ondas lentas con fre-
cuencias entre 3 y 5 Hz (36). Se piensa, por lo tanto,
que los potenciales lentos que siguen a los potenciales
de accién en las fibras nerviosas pueden ser los res-
ponsables de estas ondas. Esto tiene importancia por
cuanto que hay gran nimero de haces que interconec-
tan la corteza entre si o conectan la corteza con estruc-
turas subcorticales.

En las neuronas de los invertebrados existen oscila-
ciones intrinsecas del potencial de membrana, demos-
tradas por el registro de células con todos sus contac-
tos sinapticos removidos (23). Esto, sin embargo, es
muy dificil de probar en los vertebrados. Sin embargo,
se ha demostrado que la inyeccion de corriente directa
en las motoneuronas altera la frecuencia de las oscila-
ciones intracelulares.

En relacion con la posibilidad de que las células glia-
les contribuyan al EEG, se ha observado que no pre-
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FIGURA 1.- Arriba se muestra el histograma postestimuio
de una neurona del cuerpo geniculado lateral después de ha-
berse dado 3000 estimulos visuales. Abajo, el potencial pro-
vocado visual promedio de la estimulacion con 1000 estimu-
los luminosos, registrados con el mismo electrodo con el que
se obtuvo el histograma (tomado de Fox y O'Brien).
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sentan intracelularmente oscilaciones en las frecuen-
cias del EEG. Ademas, en animales de corta edad,
como los gatitos de 3 semanas, se puede registrar un
EEG vy practicamente a esa edad no existen células
gliales en la corteza. Las células gliales contribuyen
mas bien a los potenciales de corriente directa, ya que
la depolarizacién de las células gliales demora varios
segundos. Por otra parte, Parpura y cols. (31) demos-
traron que en los gatitos no habia potenciales de
corriente directa hasta las tres semanas, cuando se ini-
cia el desarrollo de las células gliales.

Organizacién estadistica de los generadores

Ahora es necesario dirigir nuestra atencién a la con-
ducta de cooperacién entre las neuronas. En la seccion
previa se discutieron los generadores unitarios del
EEG. Sin embargo, es un hecho anatémico que existen
innumerables conexiones entre una neurona y otra.
Conservadoramente se considera que cada neurona
cortical estd conectada con otras 600 neuronas, la
mayor parte de las cuales se encuentran en la vecin-
dad proxima (9). Se estima que la densidad de las
sinapsis corticales varfa de 7000 a 13000 sinapsis
por neurona.

La extensidn y la complejidad de la interconectividad
sinaptica es responsable, en parte, de los descriptores
estadisticos del fendomeno electroencefalogréfico. Se
han formulado teorias que mantienen que la natura-
leza de la conducta neuronal es inherentemente esta-
distica. Estas teorias se basan en el hecho de que hay
una gran variabilidad en la conducta de las neuronas
individuales, y que muchas de las interacciones entre
los individuos de una poblacién son de naturaleza no
lineal.

Fox y O’'Brien (15) fueron de los primeros en de-
mostrar una relaciéon estadistica entre la probabilidad
de descarga de una sola célula y la onda que formaba
el potencial evocado. Frost (18) cuantificé relaciones
similares entre la probabilidad de disparo de neuronas
Unicas y el EEG. El estudio de Fox y O'Brien demos-
traba que la respuesta de una sola célula a miles de
estimulos luminosos (flashes) se aproximaba a la
forma del potencial evocado. En la figura | se muestra
arriba el histograma postestimulo de una neurona, y
abajo el potencial evocado promedio registrado con el
mismo electrodo. El histograma postestimulo se cons-
truye a partir de ios registros con microelectrodos de
las descargas neuronales. Este consiste en graficar el
nimero de descargas o potenciales de accién, produ-
cidos por varios estimulos, en funcién de la latencia de
aparicion de cada uno de los potenciales de accién res-
pecto al momento cuando se estimuld.

Diferentes estudios (27) han demostrado que las
neuronas estan organizadas en circuitos y se sabe que
la organizacién funcional del cerebro involucra una
compleja red de circuitos. Desde este punto de vista,
el hallazgo de Fox y O'Brien pudiera explicarse si se
asume que la neurona bajo observacion es una neu-
rona “nodal”, es decir, una neurona que es parte de
diferentes circuitos. Los resultados de Verzeano (36)
han demostrado que en un instante una determinada



neurona puede ser miembro de un circuito y en el ins-
tante siguiente, ser miembro de otro circuito. Si los cir-
cuitos son de diferente tamafio, entonces un Unico
estimulo luminoso activaria un conjunto de circuitos, y
la neurona nodal exhibiria una distribucion particular
de sus latencias de descarga. El siguiente flash acti-
varia a un conjunto diferente, y la neurona nodal exhi-
biria una distribucién diferente de latencias. Usando
miles de estimulos se generaria una familia de distri-
buciones de latencias que representa la media, u osci-
lacién promedio, de todos los conjuntos de neuronas
activadas por los estimulos. Asi, en el trabajo de Fox y
O’Brien, las respuestas de una sola célula a miles de
estimulos, serian equivalentes a la respuesta de un
conjunto de miles de células a un estimulo.

Creutzteldt y Kuhnt {10) demostraron que hay una
estrecha correlacién entre el potencial evocado visual,
registrado encima de la corteza, y los cambios de
potencial intracelular de algunas células después del
estimulo luminoso. En algunas células, el evento pre-
dominante era la excitacién, mientras que en otras
podia ser la inhibicion. Otras células mostraban pri-
mero un potencial excitador seguido de una inhibicién
o de una excitacién muy prolongada. Es decir, se pue-
den observar varios tipos de células. Sin embargo, si
se comparaba la respuesta postsinédptica promedio de
una muestra de 67 células y el potencial evocado
visual promedio de los mismos experimentos, se
podia observar una estrecha correspondencia entre un
potencial prolongado hiperpolarizante en el potencial
celular promedio y la positividad en la superficie del
potencial evocado visual promedio (figura 2).

Por otra parte, Verzeano (36) también estudié la
relacién entre la respuesta neuronal y el registro elec-
trocorticogréfico. Observé que existia una gran variabi-
lidad entre las descargas de las diferentes neuronas y

concluy6 que por medio de la observacion de una sola
célula no podian derivarse conclusiones. Sin embargo,
si el promedio de gran nimero de registros electrocor-
ticogréficos se comparaba con la probabilidad de des-
carga calculada a partir de las respuestas neuronales
simultdneas, es decir, con los histogramas del ndmero
de respuestas observadas en funcién del tiempo, se
encontraba una gran relacion, existiendo células que
respondian durante las pendientes negativas del
potencial electrocorticogréfico y células que respon-
dian durante la pendiente positiva.

Mecanismos de sincronizacion
y de produccion de actividad ritmica

La mejor manera de demostrar el mecanismo tala-
mico de sincronizacién cortical es estimulando durante
varios segundos con un tren de estimulos de baja fre-
cuencia (6-12 Hz), la regi6n anterior de la linea media
del tdlamo, la cual produce la respuesta cortical de
“reclutamiento”, descrita por Dempsey y Morison
(11), en 1942. Esta respuesta consiste en potenciales
corticales provocados, cuya amplitud va y viene, es
decir, que aumentan y disminuyen de amplitud pro-
gresivamente. El registro intracelular de neuronas tala-
micas ha demostrado que durante esta estimulacién
se producen PPls de larga duraciéon (100-180 mseg)
y PPEs de corta latencia (5 a 10 mseg) que producen
descargas neuronales. En un estudio, Schlag y Villa-
blanca (33) demostraron que existen claras diferen-
cias entre los PPls y los PPEs en términos de su inten-
sidad y distribucion cuando se estimula la linea media
del tdlamo. Asi, por ejemplo, los PPEs son de menor
duracién, mas intensos y espaciaimente méas confina-
dos que los PPls. La distribucién espacial de los PPls
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FIGURA 2.~ A, B, C y D son promedios de los registros intracelulares al aplicar
un estimulo luminoso a cuatro células respectivamente. En X se encuentra el
promedio de los registros intracelulares, y abajo el potencial evocado promedio
por la misma estimulacién luminosa. (Tomado de Creutzfeldt y Kuhnt).
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aumenta con cada estimulo sucesivo y es responsable,
en parte, de la envolvente caracteristica de estas res-
puestas.

Andersen y Andersson (3) en su estudio de los
husos barbittricos propusieron que el mecanismo de
la sincronizacién se debia a un rebote postinhibitorio.
Una excitacion aferente produce la descarga de un
grupo de células talamicas “principales” que a través
de colaterales recurrentes activan a neuronas inhibito-
rias que retroalimentan a la neurona principal y la inhi-
ben durante todo el PPl. Al terminarse éste, la neurona
principal tiene una descarga excitatoria de rebote, y asi
sucesivamente. De esta forma, las células tienen un
intervalo de descarga que dura igual que el PPl. Sin
embargo, esta teoria no se sustenta en los resultados
de numerosos investigadores, que demuestran que en
gatitos de una semana, cuando solamente se tienen
PPls de corta duracién, no se observan respuestas
reclutantes; y que conforme el cerebro madura, los
PPls se vuelven més prolongados y se obtiene una res-
puesta de reclutamiento con una frecuencia mayor del
estimulo (35). Thatcher y John (34) proponen que la
sincronizacion cortical se base en la respuesta tala-
mica tardia, o eco taldmico, que es una respuesta que
se registra en el mismo lugar de estimulacién talamica
o en la corteza de 110-250 mseg después de un
Unico estimulo. En gatitos recién nacidos, esta res-
puesta tiene una latencia de 1 a 2 segs, a la semana de
700 mseg, y a las 13 semanas de 200-300 mseg. En
los gatitos se obtiene la maxima respuesta de recluta-
miento cuando se utiliza un intervalo entre estimulos
repetidos igual a la latencia de la respuesta talamica
tardia.

Mecanismos desincronizadores
de la actividad cortical

El descubrimiento del papel de la Formacion Reticu-
lar y de su proyeccidn talamica, es decir, de la Forma-
cion Reticular Activadora Ascendente, por Moruzzi y
Magoun (29), en 1949, origin6é un intenso esfuerzo
por dilucidar los mecanismos desincronizadores del
EEG. La variante de desincronizacidn mas intensa-
mente estudiada es la que sigue a la estimulacién de
alta frecuencia (20-100 Hz)} de la linea media dei
talamo. En la seccién anterior se vio que la estimula-
cioén a baja frecuencia de esta zona, producia una acti-
vidad cortical ienta sincronizada, con la aparicién
simultanea de una serie de PPE-PPI en las células tala-
micas. La atenuacién o el bloqueo de los PPls se pro-
duce por la estimulacion de mayor frecuencia. En los
gatitos de una semana, en los que todavia no se ha
desarrollado el mecanismo excitador y los estimulos
taldmicos de alta frecuencia, producen una hiperpolari-
zacién sostenida. Después de las dos semanas
empieza a observarse un bloqueo de los mecanismos
sincronizadores.

Un experimento de Schlag y Chaillet (32) ayudé a
dilucidar el papel del tdlamo en los mecanismos desin-
cronizadores. Estos investigadores seccionaron la FR
dorsal a nivel mesencefalico. En estos animales, la
estimulacién a alta frecuencia del tdlamo no produjo
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desincronizacién cortical, pero la estimulacién a alta
frecuencia de la FR si produjo desincronizacion. Esto
puede entenderse si la influencia desincronizadora
sobre la corteza es a través de una via secundaria que
proyecta desde el tdlamo caudalmente al tegmento a
través de una via ventral.

Teorias sobre la generacion del ritmo alfa

Andersen y Andersson (3) utilizaron los husos corti-
cales y taldmicos producidos por barbitlricos en el
gato, como modelo del ritmo alfa. Por “huso” se deno-
mina a una actividad en forma de ondas ritmicas de
frecuencia muy constante, que aumentan y disminu-
yven de amplitud progresivamente, de modo que la
envolvente tome forma de huso y que duran un perio-
do corto de tiempo. Existen varias reservas para consi-
derarlos como actividad alfa: los husos involucran a
regiones anteriores del tdlamo y de la corteza, mien-
tras que el alfa a las posteriores; los husos ocurren
durante la fase Il de suefio, mientras que el alfa apa-
rece durante el estado de vigilia en reposo con los ojos
cerrados. Por Gltimo, los gatos no tienen mucha activi-
dad alfa.

Bremer (7) demostré que los husos que se registra-
ban en la corteza se producian en la preparacién con
seccidon en el mesencéfalo, es decir, en el cerebro ais-
lado. Adrian (1), en 1941, extirp6 la corteza y registrd
husos en las terminaciones talamicas. Estos hallazgos,
gue demuestran el origen intrataldmico de los husos,
estan apoyados por experimentos de lesion en los cua-
les la ablacién selectiva de un nacleo taldmico elimina
los husos en la region cortical correspondiente (4).

En base a sus observaciones, Andersen y cols. (4} y
Andersen y Andersson (3), propusieron la hipbtesis de
marcapasos taldmicos que influenciaban la actividad
de las areas corticales correspondientes. Se asume
que el ritmo se genera en muchas localizaciones tala-
micas independientes y que cada grupo nuclear puede
producir actividad ritmica de frecuencias similares a la
de los husos barbitlricos. A través de las fibras especi-
ficas talamocorticales, las descargas de la entidad talé-
mica ritmica se imponen en el &rea cortical, que
pudiera corresponder a una columna de la corteza.
Cada descarga taldmica producird actividad neuronal
en la corteza, dandose una correspondencia entre la
ritmicidad taldmica y la cortical. Como cada generador
taldmico ritmico puede actuar corno una unidad inde-
pendiente, la misma individualidad de la actividad rit-
mica ocurrira también a nivel cortical.

En contraste con Andersen y Andersson, Lopes da
Silva y cols. (25) no asumieron a priori que todas las
actividades ritmicas que se encuentran dentro del
rango alfa de frecuencia deben ser consideradas equi-
valentes. En sus investigaciones, estos autores regis-
traron la actividad alfa espontédnea y los husos barbitd-
ricos de las mismas localizaciones en perros. Ei ritmo
alfa difirié de los husos barbitaricos en relacién con su
localizacién topogréfica y el espectro cruzado. Lopes
da Silva y cols. concluyeron que durante la actividad
alfa espontanea, el tdlamo vy la corteza actuaban maés
independientemente uno de otro que bajo la anestesia



ligera. Posteriormente, el mismo grupo de investiga-
dores probd la hipdtesis de Anderesen y Andersson,
estudiando las relaciones entre los ritmos alfa en el
ndcleo geniculado lateral y en la corteza visual. La
magnitud de la relacién se midi6é por medio de las fun-
ciones de coherencia (6).

Aunque Lopes da Silva y cols. observaron valores de
coherencia talamocorticales significativos, las cohe-
rencias corticocorticales eran generalemente mayores
que la méxima coherencia talamocortical. Valores alti-
simos de coherencia corticocortical se observaron
entre areas relativamente grandes, de 5 a 6 milime-
tros. El modelo de Andersen y Andersson, de acuerdo
al cual la actividad ritmica de las areas corticales esta
producida por un marcapaso taldmico, implicaria la
existencia de bajas coherencias entre diferentes areas
corticales, y que la coherencia talamocortical de algu-
nos lugares especificos fuera altisima. Esta implica-
cién es completamente contradictoria con los resulta-
dos de Lopes da Silva.

El punto de vista de Lopes da Silva sobre el con-
cepto de marcapaso es el siguiente: “Desde nuestro
punto de vista, este problema no puede resolverse
usando un concepto determinista de marcapaso. En
un sentido general, un marcapaso determinista tiene
dos propiedades fundamentales: tiene autorritmicidad
y puede imponer su ritmo sobre otros sistemas. Esto
implica una correlacion absoluta, es decir, un valor de
coherencia igual a la unidad, o préximo a ella, si se
asume que hay ruido de medicion en todos los regis-
tros. Los hallazgos reportados hicieron que buscéra-
mos modelos alternativos para la relacion talamocorti-
cal tipica del ritmo alfa.”

“En nuestra opinién, los ritmos alfa deben ser consi-
derados como sefiales poducidas por procesos esto-
casticos. Especificamente, los ritmos alfa talamicos y
corticales resultarian de las propiedades de filtro de las
redes neuronales cuando son sometidas a una entrada
aleatoria. Estas redes, los filtros alfa, pueden ser iden-
tificadas en términos fisiolégicos, con una poblacion
celular con la organizacién del tipo descrito por Ander-
sen y Andersson, con interneuronas que producen
una retroalimentacién negativa.”

“Deben existir redes neuronales con disefio similar
y selectividad de su frecuencia en diferentes areas ce-
rebrales {corticales y taldmicas), cuando ellas originan
ritmos alfa con la misma frecuencia en el espectro pe-
ro no necesariamente con grandes valores de coheren-
cia. Esto Gitimo dependerfa de la correlacion entre las
diferentes entradas aleatorias a las redes. Asi, en lugar
de pensar en términos de marcapaso, proponemos
pensar en términos de correlaciones estadisticas.”

“Debe afadirse otro aspecto importante. Encontra-
mos, como Andersson y Manson (5), que en diferen-
tes lugares, ya fuera en el tdlamo o en la corteza, las
actividades ritmicas en el rango alfa podian ocurrir
simultdneamente pero con diferente frecuencia maxi-
ma. Cooper y Mundy-Castle (8) reportaron el mismic
hallazgo en registros sobre el craneo de los seres
humanos. En tal caso, las redes neuronales con fre-
cuencia selectiva diferente no pudieron tener los mis-
mos parametros; diferirian en las constantes de
tiempo de los potenciales sinépticos o en su interco-

nectividad o en la frecuencia media de la entrada alea-
toria.”

“Sin embargo, estos diferentes ritmos alfa tienden a
ocurrir al mismo tiempo. Esto pudiera deberse a una
influencia moduladora proyectada a las interneuronas
que forman el elemento esencial de las redes neurona-
les que llamamos filtros alfa. Si alguna estructura
actuara desinhibiendo a tales interneuronas simulta-
neamente en diferentes 4reas cerebrales, el tipo de
actividad ritmica ocurriria al mismo tiempo en diferen-
tes estructuras”.

El ritmo alfa no se restringe a los seres humanos,
sino que se ha encontrado en otros animales: en el
mono, el gato y el perro. En el perro, los pardmetros
del alfa son muy parecidos a los del ser humano. Ocu-
rre en la corteza occipital con frecuencias de 9-14 Hz.
Aparece con los ojos cerrados, pasiva o espontanea-
mente. Lopes da Silva y Storm van Leeuwen (26}
estudiaron el ritmo alfa con electrodos finos intracorti-
cales, aplicados créonicamente de forma perpendicular
a la superficie de la corteza. Ellos observaron una
variacion de la fase de 180¢° entre los electrodos que
estaban a 900 y los que estaban a 1200 micras por
debajo de la superficie. A 1000 micras el cambio de
fase era intermedio y se hacia muy pequeria la ampli-
tud de la sefial. Es decir, en el perro, la fuente del ritmo
alfa se encuentra en esta zona, que coincide con la
capa V en donde las células piramidales tienen abun-
dantes dendritas apicales.

Con un gran nimero de electrodos colocados en la
corteza, la investigaciéon demostr6 que a distancias
entre 0.5 y 2.5 mm existe una buena coherencia del
alfa pero no absoluta. En realidad se puede notar una
gran disimilaridad en electrodos muy préximos pero
en diferentes capas corticales. Las ondas alfa son
mucho mas agudas en ia profundidad de la corteza
que en la superficie. Esto sugiere que en la corteza
cerebral occipital estdn presentes muchos generado-
res pequefios, los cuales, promediados en un periodo
en el tiempo, estédn significativamente en sincronia
aunque varien de momento a momento de manera
considerable. En el curso del tiempo el tamafio de los
generadores parece variar, involucrando a veces un
menor ndmero de neuronas. En otras palabras, gran
naimero ge generadores producen muchos ritmos alfa
que pueden diferir de momento a momento, pero que
en promedio tienen cierto grado de coherencia, o
dicho en otras palabras, tienen una sincronia parcial.
Esta sincronia parcial tiene varias consecuencias: La
primera es que la sincronia promedio causa variacién
del potencial en un 4rea mucho mayor que si existiese
una ausencia de sincronia. Esto determina que las
variaciones del potencial con la distancia sean meno-
res y que, por lo tanto, estas variaciones sean mensu-
rables en el crdneo. Es decir, la sincronia parcial de los
millones de generadores alfa hace posible el registro
sobre el cuero cabelludo. El hecho de que el ritmo alfa
pueda registrarse sobre el craneo en la zona occipital y
tenga una forma sinusoidal suavizada, se debe a los
efectos de promediacién tanto espacial como temporal.
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Hipétesis sobre el significado del EEG

En general, se usa el término EEG no solamente
para el registro de la actividad eléctrica cerebral colo-
cando electrodos sobre el cuero cabelludo, sino para
denominar toda la actividad eléctrica cerebral que se
registra con macroelectrodos.

El significado de estas ondas cerebrales ha sido
motivo de interés de numerosos investigadores, exis-
tiendo varias teorias al respecto, pues todavia se des-
conoce a ciencia cierta lo que significa el EEG.

Asi, Thatcher y John (34) proponen que el EEG re-
presenta un sistema de muestreo de la informacién rela-
cionado con los procesos sensoriales, perceptuales y
cognoscitivos. Como lo més frecuente de observar en
el registro intracelular de las diferentes estructuras
cerebrales son secuencias de PPE y PPl que tienen
una duracién aproximada de 80 a 200 mseg (intervalo
que coincide con el rango fundamental de frecuencia
del EEG), Thatcher y John proponen que este intervalo
en particular tiene una importancia considerable en el
funcionamiento cerebral. Ellos relacionan este inter-
valo con la proposicién de Efron (13) de que los proce-
sos neurofisiolégicos que subyacen en el proceso de
percepcién son discontinuos en el tiempo y que existe
un muestreo de la actividad sensorial de aproximada-
mente 100 mseg de duracién. Esto es, los procesos
nerviosos sensoriales operan por la integracién suce-
siva de muestras temporales discretas de informacién.
Aunado a este concepto esté la proposicién de Pitts y
McCulloch (30) de que el EEG representa un rastreo
de la informacion. A favor de esta hip6tesis sobre el
muestreo perceptual (perceptual frame) estdn los
estudios psicofisicos que han demostrado que existe
una duracion minima de una percepcion y que el valor
limite para la via visual estd entre 120 y 240 mseg, y
en la via auditiva entre 120 y 170 mseg.

De acuerdo con John {21), cuando un conjunto de
neuronas participa en una cierta funcién, tiene una
organizacién espacio-temporal particular, esto es, ocu-
rren patrones de eventos sinapticos correlacionados o
coherentes en distintas porciones del sistema en una
secuencia temporal determinada por las conexiones
anatémicas, los tiempos de transmision, etc. El siste-
ma nervioso maneja diversas formas de informacién: in-
formacién sobre el mundo exterior, informacién sobre
el mundo interior, informacién sobre la informacién
{memoria, conciencia) y muchas operaciones menta-
les que se pueden realizar con la informacién (pensa-
miento, planeacion, analisis, creaciéon, etc.). Todas
estas formas de informacion implican representacio-
nes internas en el sistema nervioso. Por ejemplo, el
arbol que vemos mecerse suavemente a través de la
ventana tiene una representacién en el cerebro. Obvia-
mente, {a representacidén interna no se parece a un
arbol. Esté en otra forma, como actividad neural coor-
dinada que cambia de manera ordenada conforme el
arbol se mece. Una definicion formal de una represen-
tacion es cualquier estructura cuyos rasgos simboli-
cen o correspondan de alguna manera con otra estruc-
tura. Pueden existir varias representaciones equivalen-
tes (28), para una estructura determinada.
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Es muy probable que los sistemas de representa-
ciéon sensorial involucren organizaciones espaciotem-
porales especificas, con grupos de neuronas distribui-
das en el espacio pero cooperativas en su accion. Es
cierto, también, que un sistema funcional de células
exhibird un patréon espaciotemporal caracteristico
correspondiente a la representacion de un estimulo
sensorial en particular, lo cual se demuestra por medio
del registro de potenciales provocados o “evocados”.
Los potenciales evocados por un estimulo particular
van a tener una forma caracteristica. Por otra parte, los
potenciales evocados no sbélo tienen componentes
exdgenos que son dependientes de las caracteristicas
fisicas del estimulo, sino componentes endbégenos
que reflejan el procesamiento cognoscitivo y la acti-
vacion de memoria provocada por el estimulo. Asi, la
actividad electroencefalografica podria estar consti-
tuida por multiples potenciales evocados que repre-
sentan el procesamiento sensorial, perceptual, motor y
cognoscitivo que se estd efectuando continuamente
por el organismo.

Freeman (16) propone un significado similar para el
EEG, aunque su modelo se reduce al procesamiento
perceptual y difiere del de John, que se basa en que la
informacién estad contenida en un patrén espaciotem-
poral de actividad electromagnética, en que para Free-
man lo fundamental de la informacién se encuentra
contenido en el patron espacial y no en el temporal.

Freeman, estudiando el sistema olfatorio por medio
del registro con micro y macroelectrodos, ha cons-
truido en el conejo, un modelo del funcionamiento de
este sistema durante la discriminacién de diferentes
olores. Registrando el bulbo olfatorio con una matriz
de 64 (8 X 8) electrodos, llegd a fa conclusién de que
la informacién perceptual tenia la forma de un brote o
salva de actividad oscilatoria (figura 3). El patrén tem-
poral de este brote es corto, irregular y no reproduci-
ble, y no contiene la informacién. La informacion se
encuentra en el patron espacial del brote. La informa-
cién conductual se encuentra en los patrones espacia-
les del EEG. Freeman y Skarda {17) han demostrado
esto en los conejos entrenados para discriminar entre
diferentes olores, asi como en la corteza visual de un
mono entrenado para discriminar entre estimulos
visuales (16). Para cada olor existe un patrén espacial
caracteristico del brote, por esta razén denomina el
brote como “portador” de la informacion. Esto es simi-
lar a lo que sucede con la proyeccién de una pelicuia
de cine, en la que la luz es el portador y la informacién
esta en el patrén espacial de la intensidad luminica.
Cada brote aparece abruptamente. El patrén espacial
cambia casi instantdneamente en todo el bulbo olfato-
rio por saltos repentinos como pequerias explosiones.
La transicién de los periodos interbrote al brote y de
éste nuevamente al interbrote, son repentinos con
cada inhalacién y exhalacién. Cada transicién empieza
en algdn punto en el bulbo olfatorio y se disemina en
todas direcciones a alta velocidad, de manera similar a
cuando se tira una piedra en el agua. De esta manera,
la informacién que viene por potenciales de accién de
los receptores es diseminada a todas las neuronas bul-
bares en unos pocos milisegundos. No se sabe cémo
sucede esto. No existe posibilidad alguna de que los
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FIGURA 3.- Arriba se muestra el registro del bulbo olfatorio, y abajo el registro
de la respiracién en un conejo. Puede observarse que durante la inhalacidén apa-
rece un brote o salva de actividad oscilatoria (Tomado de Freeman).

generadores de ruido pudieran alcanzar la alta veloci-
dad de estas transiciones de estado tan abruptas,
manteniendo la unidad y el orden implicitos en la apa-
ricion del patron espacial que es dependiente de los
olores y de la reproduccién de cada olor. Tampoco es
un fenébmeno de resonancia porque es muy irregular.
De acuerdo con Freeman (16), este rasgo es la mayor
evidencia de la generacion del caos por el sistema olfa-
torio. El caos permite un cambio répido y controlado
en respuesta a una pequefia perturbacién. Esta con-
cepcion del caos procede del estudio de la dindmica de
osciladores acoplados, como veremos a continuacion.

Si se considera al bulbo olfatorio como un arreglo de
osciladores no lineales que estan acoplados por excita-
cién mutua (células mitrales) e inhibicién mutua (célu-
las granulosas), las oscilaciones observadas en el
bulbo olfatorio en forma de brotes pueden ser tratadas
por los conceptos de dindmica no lineal de osciladores
acoplados. Una red acoplada de 64 elementos (la
matriz de 8 X 8 electrodos) tiene un namero indefi-
nido de estados pero para cierto rango de los pardme-
tros de tiempo, espacio y ganancia tiene un niamero
manejable de patrones de actividad. Los patrones de
actividad van a reflejar las propiedades dindmicas del
sistema (attractor). La existencia de estas propiedades
dindmicas es puesta en evidencia por la perturbacién
repetida del sistema con distintas entradas y la obser-
vacién de que el sistema retorna a uno de sus estado
preferidos. Las propiedades dinamicas se definen por
el caracter de su actividad preferida, en tres tipos:
1) Si la actividad preferida es la del reposo en un
estado constante o sin actividad, la propiedad dina-
mica refleja un equilibrio; esto ocurre en el bulbo olfa-
torio bajo anestesia profunda o en la muerte. 2) Si la
actividad es periddica, por ejemplo: un coseno o cual-
quier patron que se pueda descomponer en un
nimero razonable de cosenos, entonces la propiedad
dindmica se denomina ciclo limite; el bulbo olfatorio
puede tener oscilaciones periddicas, sostenidas por
tiempo indefinido, en ciertas condiciones, como en el
envenenamiento con picrotoxina o nicotina, pero a fre-
cuencias anormales bajas. Freeman y Skarda (17) pos-
tulan que los brotes manifiestan la convergencia asin-

tética a un ciclo limite durante la inhalacién, que es
abortado durante la exhalacién. 3) El tercer tipo es la
propiedad dindmica extrafia o cadtica. Su manifesta-
cion es la actividad que parece ser aleatoria, pero que
es determinista y reproducible si la entrada y las condi-
ciones iniciales pueden ser repetidas. Su dimensién es
menor que la del ruido aunque es dificil distinguir el
caos de un equilibrio perturbado por ruido. Freeman y
Skarda proponen la hipdtesis de que la actividad de
base, o interbrote, es la manifestacién de una propie-
dad cabtica; sugieren que la actividad se origina de-
bido a que la fuerte interacciéon de excitacion mutua
entre células mitrales es suficientemente alta como
para sostener una actividad regenerada, sin embargo,
estan acopladas a neuronas inhibitorias que disminu-
yen su actividad y la mantienen dentro de ciertos limi-
tes. Emerge una fluctuacién no predecible, de baja
amplitud, que esté relacionada en fase para todos los
64 elementos.

La transicién de una propiedad dinamica a otra se
denomina bifurcacién. Para que se realice esta transi-
ciébn se requiere algin cambio en algin pardmetro.
Para el bulbo olfatorio y su modelo esto esta determi-
nado por el acoplamiento entre la entrada y la ganancia
de retroalimentacién. Si en el estado de reposo, la
dindmica del bulbo esta dominada por una propiedad
cabtica vy la entrada aumenta sUbitamente con un
aumento correspondiente de la ganancia, se puede
causar una bifurcacion a un ciclo limite. El orden, en
forma de actividad de grandes amplitudes, emerge de
un caos de baja amplitud para colapsarse otra vez con
la reduccién de la ganancia que da la exhalacion. Asi, el
EEG bulbar tiene repetidas oscilaciones con la fre-
cuencia de la respiracién, con la manifestacion de los
brotes o con el estado de ciclo limite durante la inhala-
cion. Cada estado se mantiene en el bulbo entero, y la
duracién del brote es de 50 a 150 mseg.

Para Freeman, el patrén espacial caracteristico
emerge bajo la influencia de tres factores: un estimulo
familiar, la experiencia pasada con el estimulo durante
el aprendizaje y el estado de alertamiento y expecta-
cion del momento.
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