Psicofisiologl'a del desencadenamiento y

habituacién del reflcjo de orientacidn

POR
JOSE MARIA MARTINEZ SELVA

Las vias y centros nerviosos que rigen la aparicion y posterior habi-
tuacién del Reflejo de Orientacién han sido objeto de estudio detallado
por parte de los investigadores de las bases psicofisioldgicas de la aten-
cion, la memoria y el aprendizaje. En este trabajo se ofrece una sintesis
de las conclusiones mas importantes y de los datos neurofisiolégicos mas
evidentes sin detenernos en el comentario de investigaciones basicas
particulares.

Como se sabe, el Reflejo de Orientacién es una reaccién atencional
gue se desencadena en el ser humano ante la apariciéon de estimulos
nuevos o significativos. Es inespecifico respecto a la modalidad sensorial
afectada y presenta habituacion, o desapariciéon progresiva, si la situa-
cién que lo origina se repite. Mds que una reaccién simple es, en reali-
dad, un complejo sistema de actividad vegetativa, muscular, sensorial
v cortical perfectamente detectable (SokoLov, 1960; 1963).

Las principales estructurales del Sistema Nervioso Central implica-
das en el desencadenamiento del Reflejo de Orientacion son tres:

a) Los Sistemas Reticulares Activadores Ascendentes y Descendien-
tes del Tronco Cerebral y Diencéfalo.

b) La Corteza Cerebral, especialmente las subdivisiones frontal y
prefrontal.

¢) Determinadas estructuras limbicas como son la formacién hipo-
campica, el complejo amigdalino y los cuerpos mamilares.
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La Formacion Reticular, descrita histoldgicamente por Santiago Ra-
mon y Cajal (RAMON Y CaJAL, 1972), posee un caracter activador y movi-
lizador del comportamiento (FRENCH, 1979), siendo al mismo tiempo
un importante centro integrador de la informacién ascendente y descen-
dente. Su puesta en marcha tiene un efecto ténico sobre la corteza
cerebral y sobre el resto del organismo. La estimulacién eléctrica, en
diversos puntos de la misma, produce los mismos efectos electroence-
falograficos, respuestas autonémicas de tipo simpatico y reacciones
conductuales de alerta, atencién y exploracién, observables, semejantes
al Reflejo de Orientacién que aparece tras la presentaciéon de un esti-
mulo natural (RazraN, 1961; BRAZIER, 1976). La activacién cortical, re-
flejada por una amplia desincronizacién electroencefalografica, se dis-
tribuye a lo largo y ancho de toda la corteza.

Las respuestas autonomicas, de tipo metabdlico y endocrino, tienen
su base en la estrecha relacién existente entre ciertas zonas de esta
formacién (parte bulbar) y el mesencéfalo. (Luria, 1973), con el
hipotdlamo posterior, reguladores ambos de la divisidn simpatica del
Sistema Nervioso Vegetativo. Esta relacion entre los ntcleos hi-
potalamicos y la Formacién Reticular explica el disparo de actividad
v funciones vegetativas que se hallan normalmente bajo control hipo-
taldmico tras la estimulacién de la Formacién Reticular; un ejemplo
seria la dilatacién de los vasos sanguineos cerebrales y la constriccién
de los de los extremidades, funcién ésta regulada por el hipotalamo ep
conexion con los centros vasculares radicados en el bulbo raquideo.

La excitacién de algunas de las zonas de este sistema activador de-
muestra que posee un efecto facilitador sobre los centros motores infe-
riores. Es sabido que una de las funciones principales del Sistema Re-
ticular Activador Descendente es mantener un nivel 6ptimo de tono
muscular, efecto que se consigue a través del sistema gamma (PEREZ Y
PEREZ, 1978). Esto aclara uno de los componentes de este reflejo ante-
riormente estudiado, cual es el aumento observado en el tono muscular
y, consecuentemente, en la actividad electromiogrifica.

Otro de los efectos de la activacién del Sistema Reticular Descen-
dente es el fenémeno de la facilitacién sensorial, aspecto éste también
descrito anteriormente, y presente en el desencadenamiento de la res-
puesta que estudiamos.

Se piensa, ademas, que en la misma Formacién Reticular radica un
centro inhibidor que permitiria la atencién selectiva hacia un estimulo
mientras la informacién irrelevante es bloqueada o reducida a nivel
periférico. No obstante, los datos que apoyaban la hipétesis segun la
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cual los centros inhibidores reticulares eran responsables de la atencién
selectiva han sido puestos en duda reiteradas veces (1).

Las bases de la atencién focalizada han sido buscadas con mayor
fortuna, hasta ahora, en las porciones superiores taldmicas (nucleos in-
tralaminares y nucleos de la linea media, denominados también nicleos
talamicos inespecificos) de la propia Formacién Reticular. En efecto,
parece demostrado que el Sistema Reticular Talamico es el responsable
de la Respuesta de Orientacién localizada que sigue a la respuesta gene-
ralizada provocada por la Formacion Reticular Mesencefdlica. En este
segundo paso puede comprobarse sobre el registro que casi sin excep-
ciones (2), la desincronizacion electroencefalografica se circunscribe al
4rea de proyeccién primaria del aparato sensorial afectado y la sincro-
nizaciéon vuelve al resto de la corteza. El mecanismo responsable de
provocar esta respuesta localizada debe ser capaz de distribuir la acti-
vacion de una forma casi tan especifica y discreta como las propias
vias sensoriales y motoras. El Sistema Reticular Talamico es una por-
cién mas altamente especializada de la Formacién Reticular Ascendente.
Parece estar muy relacionado con las vias ascendentes y descendentes
de las regiones corticales especificas, sobreimponiéndose a los sistemas
de proyeccién directa y permitiendo de este modo efectos locales sobre
dreas cerebrales especificas. Este sistema estd organizado topografica-
mnte y de ahi viene su capacidad de centrar la atencién en segmentos
pequefios del campo sensorial.

Otra de las estructuras neuroldgicas responsable del disparo del
Reflejo de Orientacion es la corteza cerebral. El cortex cerebral fun-
ciona como mecanismo analizador de la novedad o significacién de los
estimulos enviando en consecuencia impulsos excitadores o inhibidores
a la Formacién Reticular. La corteza actiia de este modo como regula-
dora de los mecanismos de activacién inespecifica.

Cuando la corteza se halla en estado de inhibicién (durante el suefio,
por ejemplo) este control activo de las estructuras subcorticales se
excluye o disminuye, y, por lo tanto, los impulsos pueden alcanzar la
Formacién Reticular en estos estados de conciencia. Segin el modelo

(1) 'Puede verse una amplia revisiéon critica en MoORRELL (1961), vy en Mac
KWORTH (1969), tanto en lo que respecta a los problemas metodolégicos como
en cuanto a lo que concierne a la validez de los resultados experimentales cla
sicos de Hernandez-Peén, Scherrer, Jouvet, ... etc.

(2) En el caso de estimulos auditivos puede comprobarse que la desincroni-
zaciéon propia del area de proyeccién visiual (zonas occipitales) permanece du-
rante muchas exposiciones junto con la desincronizacién auditiva (temporal) y
puede no habituarse. MORRELL (1961) atribuye el fenémeno a la importancia del
sistema visual en el hombre, siendo las razones de esta no habituacién de tipo
eminentemente filogenético.
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tedrico de SokoLov (1960), en este caso no se produciria la habituacién.
Sin embargo, las leyes que rigen el desencadenamiento y la habituacién
de esta respuesta durante el suefio estin lejos de ser bien conocidas.
Hay que tener en cuenta que uno de los problemas metodolégicos mas
importantes con que se encuentran los investigadores al estudiar al
sujeto durante el suefio es distinguir, de una manera precisa, el Reflejo
de Orientacién en sus componentes vegetativos de las fluctuaciones auto-
némicas espontdneas que se dan durante el suefio.

Los distintos componentes muestran patrones de reaccién distintos
a los que se dan durante la vigilia. Se ha hallado que la respuesta car-
diaca de pulso es méaxima y que, en cambio, la respuesta eléctrica de la
piel es minima. Ciertos estimulos que no evocan el reflejo durante el
estado de vigilia si lo hacen durante el suefio. Ciertas respuestas de
orientacién ante determinados estimulos se recuperan, pero la magnitud
de la nueva respuesta depende del estadio del suefio en el que se encuen-
tre el sujeto. Ademas, la magnitud de la recuperacion depende del sis-
tema de respuesta medido.

En general, hay bastantes datos que indican que este reflejo no se
habitia durante el suefio, pero la cuestién no esta del todo clara (JoHN-
SON 1975). Algunos autores (McDoONALD y CARPENTIER 1975) hallan habi-
tuacién pero observan que la deshabituacién es mucho mayor. En oca-
siones los datos se contradicen no sélo dependiendo de los sistemas de
respuesta elegidos, sino del criterio que se tome como medida de la Res-
puesta de Orientacion dentro de cada componente. JOHNSON y LUBIN
(1972) encuentran que el componente cardiaco no se habitiia en sujetos
dormidos, siendo, ademas, de mayor intensidad durante el suefio. Es
posible que estimulos por debajo del umbral sensorial de vigilia eliciten
respuestas de orientacién, especialmente electroncefalograficas y car-
diacas, mientras, como se ha dicho antes, las electrodérmicas son mas
dificiles de hallar. En cuanto a los cambios que se dan dentro de los
mismos componentes, baste sefialar que la Respuesta de Orientacién
Respiratoria es difasica, con una breve deceleracién a la que sigue una
aceleracidén (JoHNsON y LUBIN, 1967; 1972).

Un dato importante que demuestra el hecho de que la corteza cere-
bral interviene directamente en la decision de si se desencadena o no el
Reflejo de Orientacién es que muchas discriminaciones entre estimu-
los, significativos o no, novedosos o familiares, son extremadamente
sutiles y no pueden realizarse en centros subcorticales. Sélo ani-
males con una corteza muy desarrollada pueden aprender discrimi-
naciones complejas entre estimulos y series de estimulos. Estas discri-
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minaciones se pierden tras una lesién cortical. Datos clinicos indican
que la corteza prefrontal (neocortex) toma parte en la regu-
lacién de los procesos de activacién del Reflejo de Orientacién, garan-
tizando su discriminacién y seleccién. Las lesiones de los 1ébulos fron-
tales del cerebro conducen a un trastorno de las formas superiores de
regulacién de este reflejo (Luria y Homskaya, 1970). No hay que olvidar
que su regulacién por medio del lenguaje es una de sus principales
caracteristicas en el hombre, lo cual sélo puede realizarse en condi-
ciones de funcionamiento normal del cerebro.

La importancia de los lébulos frontales es mas clara si tenemos en
cuenta sus relaciones anatémicas con el resto de las estructuras de los
hemisferios cerebrales y con el tronco del cerebro, Sistema Limbico y
Formacion Reticular del Mesencéfalo. La mayoria de las fibras corti-
correticulares se originan en las secciones frontales del cerebro y en las
zonas premotoras y motoras de la corteza. La estimulacién eléctrica de
las zonas de donde parten las fibras da origen a respuestas de la Forma-
cién Reticular del Mesencéfalo y a una consiguiente desincronizacién
electroencefalografica. Son también importantes las conexiones bilate-
rales de la corteza orbital prefrontal con los nicleos talimicos inespe-
cificos; también existen conexiones entre la corteza orbital, el nicleo
talamico dorsomedial y el complejo amigdalino. La corteza prefrontal
es, ademas, un modulador cortical del Sistema Limbico (LuURia, 1973;
Luria y HoMskaya, 1970).

La corteza cerebral desempefia un papel muy importante en el pro-
ceso inhibitorio de la Respuesta de Orientacién. Este influjo puede ir
por vias eferentes extrarreticulares o por la propia Formacién Reticular.
La decorticalizacién impide o limita mucho la habituacion en el animal
experimental, y si tal decorticalizacion es parcial, aquélla se retrasa de
acuerdo con la extension e importancia de la misma. La riapida habi-
tuacién de este reflejo en animales filogenéticamente superiores con ma-
yor cantidad de corteza cerebral, confirma lo anterior.

Para concluir esta rapida ojeada a las bases neurofisioldgicas de esta
reaccion, dirigiremos nuestra atencién a un amplio conjunto de estruc-
turas cerebrales subcorticales: el Sistema Limbico. Numerosos estudios
prueban que varias porciones del Sistema Limbico —particularmente
el Hipocampo— estan implicadas en la conducta de atencion y, conse-
cuentamente, en la Respuesta de Orientacién. Parece estar demostrado
que el hipocampo, estructura ligada muy directamente a los procesos
mnésicos, ejerce un efecto inhibitorio tdnico, sostenido, sobre la Forma-
cién Reticular.
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El Hipocampo desempefia un papel muy importante en la aparicién
de la «inhibicién», tanto inespecifica (como pueda ser en el caso del
Reflejo de Orientacién) como especifica: desaparicién de respuestas
aprendidas (o extincién) ante estimulos especificos (DoucLas, 1975).
IsaacsoN (1972) propuso un mecanismo de funcionamiento del Sistema
Limbico que puede explicar la actividad hipocampica y sus perturba-
ciones como en el caso de pacientes con sindrome hipociampico que
tienen problemas en la formacién de nuevas huellas mnésicas. En este
esquema e] Hipocampo actuaria normalmente inhibiendo la actividad
ergotrépica hipotaldmica en condiciones de incertidumbre ambiental,
como es el caso de la novedad.

La funcién general del Hipocampo es inhibitoria, desempefiando un
papel muy importante en la extincién de Respuestas Condicionadas
(Isaacson, 1974). Este autor observa en animales con lesién hipocam-
pica los siguientes fenémenos:

a) son mas reactivos que los animales normales ante la estimula-
cién repentina, acentuandose sus niveles motrices en ciertas si-
tuaciones tipicas;

b) la habituacién de las reacciones ante estimulos nuevos es mucho
mas lenta;

¢) no poseen una buena ejecucién bajo programas RDB, que requie-
ren una discriminacién especial del tiempo que transcurre en-
tre las respuestas (3).

VINOGRADOVA (1975 a) afirma que la lesiéon de esta estructura tras-
torna la habituacién de este reflejo y que formas complejas de nuevas
Respuestas Condicionadas se establecen en este caso con gran dificultad,
ademas de volverse pricticamente imposibles cambios posteriores en
aprendizajes previamente establecidos.

Uno de los datos mas caracteristicos de la funciéon hipocampica es
que su lesion en el ser humano lleva a la pérdida de la formacion de
nuevas huellas mnésicas. Este sindrome amnésico no se asocia con pér-
didas en la atencion, habilidades motoras, inteligencia, razonamiento
ni percepcién, pero si con la formacién de nuevos datos memoristicos:

(3) En el programa de refuerzo RDB (refuerzo diferencial de tasas bajas) se
recompensa la ocurrencia de una respuesta s6lo cuando va separada de la anterior
ocurrencia de respuesta por un intervalo de tiempo determinado. La ejecucién
RDB presenta una estabilidad muy elevada y requiere un nivel apropiado de
discriminacién temporal. Son por otro lado numerosos los estudios que rela-
cionan la actividad hipocAmpica con la estimacién de intervalos temporales. Un
interesante estudio de LEvVINE (1975) propone una relacién directa entre el efecto
en la estimacién temporal de los niveles en sangre de las hormonas de la corteza
suprarrenal y el Hipocampo como lugar del cerebro receptor de estas hormonas.
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«la llamada amnesia anterégrada». Mas acerca de su papel en la
formacion de nuevos datos memoristicos puede verse en una intere-
sante investigaciéon de THomPsoN (1976) (4).

Con los estimulos ya habituados la activacion eléctrica del Hipo-
campo provoca un aumento de sus efectos inhibitorios sobre la Forma-
cién Reticular. Cuando se presentan estimulos nuevos y significativos,
el Hipocampo presenta la actividad eléctrica lenta theta y una liberacion
del Sistema Reticular Activador Ascendente que pone en marcha el
despertar general del organismo (5). Queda sin explicar la actividad
rapida del Hipocampo y del resto del cerebro en la reaccién de so-
bresalto.

Se ha sugerido que ciertos tipos de actividad ritmica lenta en el Hi-
pocampo pueden estar relacionados directamente con los estados de
activacion tanto especifica como inespecifica anteriormente sefialados.
Se ha propuesto que la activacion del Hipocampo facilita la accion de
células inhibidoras, mietras que la de la amigdala conduce a una facili-
tacion de la entrada de la informacién sensorial (GRAsTYAN, 1961;
THOMPSON y BETTINGER, 1970; YUKIE, NAKAHARA e IWAHARA, 1976). El
complejo amigdalino interviene directamente en la organizacién de la
expresién emocional y su papel en el comportamiento es mas complejo,
relacionado con el refuerzo y conducta emocional en general.

Segin trabajos recientes (SokoLov, 1975; VINOGRADOVA, 1975 a) y
1975 b), el Hipocampo obtiene informacion a partir de otras estructuras,
ya que no tiene conexiones directas con los sistemas sensoriales espe-

(4) THoMPSON (1976), sin poner en cuestién el papel de esta estructura en el
almacenamiento de la memoria, la sefiala como elemento determinante en la
formacién de la huella mnésica o «engrama», en el sentido clasico que en Psico-
logia posee dicho término. El Hipocampo aparece como la estructura que mds
rapidamente reconoce la relacién de contingencia entre Estimulo Incondicionado
y Estimulo Condicionado en un experimento dentro del paradigma clasico.

(5) No estd todavia del todo clara la significaciéon de los ritmos lentos hipo-
campicos. Existen dos teorias explicativas, la de GRasTyaN y la de ApEy. Para
una revision critica puede consultarse IsaacsON y PriBRAM (1975), si bien la ma-
yoria de los datos disponibles apoyan la de GRASTYAN. Este autor (GRASTYAN, 1961)
observé que los estimulos que producen una Respuesta de Orientacién asociada
con desincronizacién neocortical provocaban una oscilacién ritmica de 5 a 7 ciclos
por segundo en el Hipocampo. Con la presentacion de un estimulo totalmente
nuevo la actividad eléctrica del Hipocampo exhibe el mismo patrén desincro-
nizado que el Neocortex. Sélo tras unas breves presentaciones del estimulo
aparecen los potenciales mas lentos. El patrén de activacién hipocampico (ritmos
lentos) refleja la Respuesta de Orientacién, pero ésta es parte de una respuesta
condicionada. El ritmo lento seria entonces una muestra de inhibiciéon condi-
cionada. La activacién del circuito hipocampico inhibidor de la Formacién Reticu-
lar permite la estabilizacién de las respuestas condicionadas, impidiendo la apa-
ricion de nuevas respuestas de orientacién. Para BENNET (1975), la presencia del
ritmo theta indicaria un nivel éptimo de actividad cerebral. Una breve exposicién
de las ideas de ApEYy puede verse en ADpEY, DUNLoP y HENDRIX (1979).
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cificos. Las sefales llegan al Hipocampo a través de las conexiones
septohipocampicas desde los sistemas inespecificos y a través de las vias
temporo-amdnicas desde el rinencéfalo donde deben converger las areas
secundarias del neocortex. Los estimulos evocan respuestas ténicas en
el Hipocampo de larga duracién y se supone que esta activacion se debe
a circuitos reverberantes. Todo el Sistema Limbico estaria atravesado
por estos circutos. El paso repetido de la misma informacion sensorial
facilita el procesamiento y la codificacién o registro. Ademas, se for-
maria una sefial controladora dirigida a mecanismos eferentes. En este
marco general se supone que las neuronas hipocampicas configuran un
sistema comparador de seiiales que llegan de dos fuentes:

a) siguiendo la via desde los centros sensoriales, Sistemas Inespe-
cificos de Activacién, Septum y Fimbria;

b) desde las areas corticales secundarias, Neocortex y Sistema Tem-
poroamonico.

En relacién con esta segunda via, que transmite informacién mné-
sica, ya almacenada, hay que destacar la relacion directa entre la corteza
cerebral como mecanismo basico del analisis de los estimulos y el Hipo-
campo como sistema detector de novedad.

Un estimulo nuevo (sin correspondencia con los modelos ya forma-
dos) aumenta las descargas de las neuronas activadoras (neuronas A)
del Hipocampo (VINOGRADOVA, 1975 a) y 1975 b). Debido a las acciones
de las neuronas inhibidoras hipocampicas, durante las primeras aplica-
ciones de los estimulos, desciende el nivel eferente de esta estructura
elimindndose la influencia sobre la Formacién Reticular y apareciendo
un Reflejo de Orientacién, la cual provoca una mayor afluencia sen-
sorial por medio de los mecanismos ya vistos y permitiendo asi un
mejor registro en la memoria.

Durante el desarrollo de este reflejo la actividad hipocampica perma-
nece disminuida (ritmo theta). Se detecta una predominancia notable
de Potenciales Postsindpticos Inhibidores debidos a la inhibicién recu-
rrente de las neuronas piramidales por el sistema de células en cesto.
La larga duracién, por otro lado, de la activacion reticular contribuye
a la retencién de la huella del estimulo y forma la base para el desa-
rrollo de una fijacién estable de la huella mnésica en otras estructuras,
que se supone son las areas secundarias del Neocortex.

Formado el modelo o huella mnésica del estimulo, surge la «coinci-
dencia» de sefiales que llegan desde dos lugares distintos. Se desarrolla
entonces el cese de actividad de las neuronas inhibidoras hipocampicas,
bloguedndose consecuentemente la actividad de la Formacién Reticular
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y apareciendo en el Hipocampo descargas de alta frecuencia. Un cambio
en la sefial provoca la aparicién de una «discoincidencia» que lleva al
desarrollo de una nueva reaccion de novedad, debida a la supresiéon de
la regulacién ténica del Hipocampo sobre la Formacion Reticular.

En el Hipocampo no hay almacenamiento de la informacién y hay
indicios de que no esta implicado en la memoria a corto plazo. Veiamos
antes que al dafiarse el Hipocampo se perturbaba la formacion de nue-
vas huellas memoristicas. En este caso, lo que ocurre es:

a) no hay paso de la huella a corto plazo a la memoria a largo plazo;

b) aumentan las interferencias y su influencia negativa en el estadio
que precede a la consolidacion de la huella.

Puede ser que el Hipocampo, al prolongar la acciéon de una sefial
dada opera como un mecanismo intensificador de los procesos dina-
micos que preceden al registro de la informacién y que aseguran la eli-
minacién de sefiales nuevas que pudieran interferir el proceso anterior
por medio del mecanismo del bloqueo del Reflejo de Orientacién.

Por otro lado, la estimulacién monétona provoca un declive en el
estado funcional de la corteza que se manifiesta en un enlentecimiento
de las frecuencias electroencefalograficas. En este sentido, se supone
que las neuronas activadores del Hipocampo estan conectadas predomi-
nantemente con la Formacion Reticular del Mesencéfalo, mientras que
las neuronas inhibidoras estan conectadas mas bien con el sistema
reticular talamico, acerca de cuyas propiedades sincronizadoras ya he-
mos hablado anteriormente.

Recientemente SoLoMON (1979) ha aportado interesantes datos acer-
ca de las complejas funciones hipocampicas. Segin este autor, esta
estructura parece directamente implicada en el establecimiento de una
relacién entre distintos tipos de estimulos. Que el establecimiento de
la relacién sea entre estimulos de una clase u otra depende del animal
que se investigue, del tipo de estimulos disponibles, y del tipo de tarea
que el sujeto deba realizar.

Como conclusiéon general diremos que es la interrelacién entre los
centros y sistemas anteriormente sefialados la que constituye el sustrato
fisiologico sobre el que se desarrolla este reflejo del modo siguiente:

a) En su desencadenamiento, la accién conjugada de la corteza cere-
bral y de la Formacién Reticular del Mesencéfalo,

b) En su inhibicién, la accién de la corteza cerebral y la puesta en
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marcha de los complejos mecanismos limbicos, particularmente
hipocampicos (6).

RESUMEN

Este articulo examina brevemente los datos experimentales acerca
de las bases psicofisiolégicas de la aparicién y habituacién del Reflejo
de Orientacién. Se concluye que es posible atribuir el disparo de dicha
reaccion a la actividad combinada de la corteza cerebral y de la Forma-
cién Reticular Mesencefdlica, y la habituaciéon del mismo a la accién
inhibitoria de la propia corteza junto con estructuras limbicas, especial-
mente la formaciéon hipocimpica. El papel de esta Gltima estructura
se comenta con cierto detalle.

(6) La Amigdala desempefia también un importante papel en el desarrollo
de este reflejo. BaGstiaw, KIMBLE y PRIBRAM (1965) encontraron que la amigda-
lectomia en monos llevaba a trastornos de aparicién y habituacion del compo-
nente psicogalvinico de este reflejo. El dato es importante, ya que el papel del
complejo amigdalino ha sido revindicado repetidas veces como importante en el
proceso de identificacién de estimulos biolégicamente importantes o determinan-
tes para la supervivencia de la especie.
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