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Seguramente alguna vez nos hemos pre-

guntado cdmo los deporlislas realizan sus

desplazamienlos en busca de un balon o

cotren (ras de [a meta anhelads. También

__ hemos apre-

la locomocion en los vertebrados| = =*
gunos €asos

— disfrutado de

fsmael Jiménez Estrada la habilidad que tienen algunos bailacines

para ejecular pasos complicados. ; Qué ori-
gna los movimientos? ;Cémo se coordi-
nan {as pemnas y los dbrazos para realizar
un desplazamiento determinado? ; Qué con-
irola el movimiento? ;La forma en que se
desplazan 10s hombres guarda similitudes
con la de los animales? Aforlunadamente
algunos hombres de gran curiosidad se
planlearon eslas mismas preguntas y mu-
chas mas y las han tratado de responder
desde la éplica de )a invesligacidn cientifi-
ca. Gracias 2 ello, se han podido compren-
der en defalle algunos de los procesos fi-
siolagicos involucrados en la generacion de
los movimienlos, en paricular aquellos re-
lacionados con la locomocion de los ani-
males y del hombre.

CINEMATICA DE LA LOCOMOCION

El analisis sistemalico de la locomocion ani-
mal comenzé a fines del siglo pasado en

una discusion de taberna en la que se ar-
gumentaba acerca de si los caballos, al
galopar, separaban sus cualro palas del
suelo al mismo tiempo. En un esfuerzo por
responder (al cueslion, el norteamericano
Eadweard Muybndge, en 1872, desamollé
un sislema eléctrico que disparaba en se-
cuencia un grupo de camaras fologréficas,
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colocadas en serie. a lo (argo del recorndo
de un caballo galopando. Con tal sistema,
Muybridge pudo demostrar que, efecliva-
mente, los cabalios dutanle el galope le-
van(an sincronicamente las cuairo palas del
suelo (Figura 1). Posieriormente, Muybrid-
ge esludio los movimienlos de 10do tipo de
animales, incluyendo los del hombre.

En lales esludios se hizo evidente que
los verebrados (erreslres ejeculan una se-
cuencia eslereotipada de movimientos du-
rante la locomocién. Por ejemplo, un gato
al caminar desplaza inicialmenle una de
Sus patas Iraseras, digamos 13 izquierda
(Pl de ia Figura 2A), a la que le sigue la
pala delantera izquierda (D), postenormente
la pata trasera derecha (PD) y, por @ltimo,
i3 pata delantera derecha (DD). Esta se-
cuencia de movimientos se presenta en 3
mayoria de los cuadripedos y se lleva a
cabo cada vez que el animal da un paso.

A medida que los animales incremen-
tan I3 velocidad de su marcha, I3 pata de-
lantera se posa en el suelo un poco anles
de que se eleve la pala poslerior. Duranle
el trote, las extremidades de los animales
realizan movimienios alternados. Por ejem-
plo, a pala posterior izquierda y la pala
delanlera derecha del animal pisan el suefo
al mismo tiempo (Figura 2B} y las olras
patas son elevadas sincrénicamente del
suelo. En cambio, duranle el gatope, las

patas delanleras y (raseras son elevadas y
posadas en el suelo en forma sincronica y
alternada (Figura 2C). Tales secuencias de
movimientos también se presentan en las
exiremidades de los seres humanos.

Estas observaciones han permitido es-
lablecer que los movimienlos de las extre-
midades de los vertebrados manlienen una
eslrecha elacion entre si, ya $ea que es-
lén acopfadas en sincronia (cuando pisan
el suelo al mismo tiempo) 0 en allernancia.

Cuando un animal da un paso, cada
una de su$ exiremidades realiza una serie
de movimientos basicos, los cuales se divi-
den en dos fases que conforman 10 que se
denomina un ciclo de paso:

1. Fase de balanceo. Duranle esta fase
la pata del animal no $e encuenlra en con-
taclo con el piso en ningun momento y com-
prende la flexidn de la pala para separarla
del suelo, el desplazamiento de la misma
aln flexionada hacia adelante y su exien-
sion anles de locar el piso (Figura 3A). Al
inicio de 13 fase de balanceo se flexionan
las arliculaciones de 13 cadera, de la rodilla
y del tobiflo, mienlras que af final se extien-
den las arliculaciones de la rodilla y gel
tobillo, pero (3 de la cadera se manlene
flexionada (Figura 3B).

2. Fase de soporte. En esta fase la
pala del animal estd en contacto continuo
con el piso, en donde se desplaza en senli-

do contrario 3 1a direccion que lieva el cuer-
po y lo impulsa hacia adelante (Figura 3A).
Ourante la parte inicial de |2 fase de sopor-
te, el animal exliende la articulacion de la
cadera y flexiona 1as articulaciones de [a
rodifla y del tobillo, para extenderias en i3
parte final de esla fase (Figura 38).

A medida que el animal aumenta la ve-
locidad de su focomacion, mantiene la mis-
ma secuencia de movimienlos de las arli-
culaciones pero reduce fa duracion de ta
tase de soporte e intensilica 1a fuerza de
sus movimientos. Esto es, el animal man-
tiene extendidas sus extremidades duranle
menos liempo y ejecula Nexiones mas vi-
gorosas {Figura 2A-C).

LOS MOVIMIENTOS DE LAS EXTREMIDADES

En cada arliculacion se inserlan varios mus-
culos. La conlraccién de algunos de éslos
provoca la flexion de {3 arliculacién, en cam-
bio, la contraccion del resto de los miscu-
los conduce 2 la extensidn de la misma,
por ello 2 los primeros se les denomina
masculos flexcres y a los sequndos muscu-
los exlensores. Puesto que cada una de
las articulaciones conliene masculos exten-
sores y {lexores. es de capital importancia
que (a conlraccién de (ales musculos sea
coordinada con gran precision, si esto no
fuera asi, las ariculaciones simplemenle
no se moverian,

Para que un masculo se conlraiga es
necesario que se active un grupo de célu-
las nerviosas, llamadas motoneuranas, que
se localizan en las regiones ventrales de (a
médula espinal (Figura 4). Las motoneuro-
nas espinales proyeclan sus axones ner-
viosos hacia los musculos, en donde hacen
contacto sindplicamente (formando uniones
neuromusculares) con una o varias fibras

musculares 3 la vez. La aclivacién de las
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uniones neuromusculates provoca allera-
ciones de (ndole eléclrico en (2 membrana
plasmatica de ias fibras musculares. las que
3 lravés de una sene de procesos fisiologi-
€0s pondran en marcha la maguinaria con-
wractil de Ias mismas. E) arreglo anatémico
y funcional conformado por una motoneu-
rona y las fibras musculares que excila se
denomina unidad motora.

La actividad eléctrica de una o varias
fibras musculares puede regisirarse median-
1e agujas de metal muy finas (elecirodos),
insertadas en los mosculos y coneciadas a
aparalos electrénicos adecuados. Este lipo
de regislios o electromiogramas, son uliki-
zados en el andlisis de 1a actividad eléctri-
ca que ocurre en los musculos durante la

Thamoo —

ejecucion de diversos cambios posturales
o duraale (3s dislintas fases de (2 iocomo-
cidn (Figura 5B).

En la marcha, a aclividad eléctrica de
los musculos flexores se allerna con 13 de
los extensores, en estrecha relacion con la
secuencia de movimientos de las extremi-
dades (Figura 58 y C). Los musculos flexo-
res tienen una actividad eléctrica muy bre-
ve que se inicia poco anles de la fase de
balanceo. Su conlraccion penmile levantar
la exlremidad del suelo y desplazarla hacia
adelante. Los mdsculos extensores presen-
tan activided eléctrica en 12 mayor parle de
la fase de soporte y soslienen el peso del
cuerpo, desarroilando la fuerza para impul-
sarlo hacia adelanle (Figura 4A).
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PAPEL DEL SISTEMA NERVIOSO CENTRAL
EN LA GENERACION DE LA LOCOMOCION

Dado que {as fibras musculares depengen
nolablemente de Iz aclividad de las molo-
neuronas espinales, resulla sencillo supo-
ner que la coordinacion de fos musculos
extensores y flexores de una articulacidn
en particular, se lleva a cabo por 13 aclivi-
dad sincronizada de las motoneuronas que
los inervan, Esta idea permite suponer la
exislencia de circuitos neuronales en Ia mé-
dula espinal que inducen la activacion sin-
crénica o alternada de 1os distinlos grupos
de motoneuronas.

El analisis experimenlal del papel que
desempena el Sislema Nervioso Ceniral
(SNC) en Ja generacién de Ia actividad lo-
comotora se ini¢ia en 10s primeros ahos de!
presente sigto, con los estudios de los fi-
sidlogos brilanicos Charles S. Sherringlon
y Thomas Graham-Brown. En 1907, She-
rrington moslé que la aplicacion de esli-
mulos sensoriales perifericos (por gjemplo,
pellizcar una pata o soplar en 12 oreja de
un animal) genera mavimientos allernanies
en las extremidades posteriores de anima-
les (galos o pefros) con seccidn tola) de la
méduls espinal (animal espinal”). Dado que
tal lesion separa fisicamente 12 médula es-
pinal de 10s centros nerviosos superiores
(cerebro, tallo cerebral, elcétera), Sherring-
ton propuso que én la médula espinal se
localizan los mecamsmos responsables del
riimo basico de log movimientos de las ex-
lremidades.

Postetiormente, Graham-Brown, en
1911, observé que (as exiremidades de "ani-
males espinales” y con las raices dorsales
seccionadas (125 cuales conlienen la inmen-
$a mayoria de las fibras nerviosas prove-
nientes de receptores sensoriales locaiiza-
dos en la piel, en 1as articulaciones o en los
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muscutos y que ingresan a la médula espi-
nal). sOn capaces de generar conlraccio-
nes musculares fitmicas, similares a (as que
se observan duranie ta marcha

Las observaciones de Graham-Brown,
ademsas de confirmar la proposicion origi-
nal de Sherrington sobre {a localizacidn es-
pinal de los mecanismos que generan los
movimientos, sugieren que ellos pueden
echatse a andar de manera ¢asi auldmatica.

Después de las investigaciones de She-
rrington y de Graham-Brown, por casi cua-
ienla afos no hubo avances significalivos
en el esludio de la forma en que ¢! sistema
nervioso coordina a locomocion. La mayo-
ria de los estudios experimentales que se
reafizaron en ese penodo luvieron como
objelivo caracterizar los elemenlos neuro-
nales que pudieran controlar la aclividad
refleja de Iz médula espinal (Baldissera y
colaboradores. 1981),

El interés sobre 1a locomocidn resurgio
en la década de los afos sesenta, cuando
los investigadores suecos tngemar Engberg
y Anders Lundberg (1969) analizaron la ac-
tividad electromiografica de animales en li-
bre movimiento.

El hallazgo fundamental para el eslu-
dio experimental de {3 locomocion fue ob-
lenido por los investigadores rusos Shik,

Severin y Orlovsky en 1966, quienes ob-
servaron que la eslimolacion eléctrica de
yna pequena region del lallo cerebral, a la
cval denominaron Region Mesencefdlica
Locomotora (RML; Figura 5A), es capaz de
generar locomocion en gatos colocados en
una banda movil, a los que previamente se
les habia seccionado guirirgicamente la
parle anterior del tallo cerebral (Figura 5A).
Conviene senalar que los animales con este
lipc de lesion pueden manlenerse de pie,
pero no pueden iniciar por si mismos 13
marcha o el galope.

Eslos investigadores también observa-
ron que al aumentar la velocidad de la ban-
da movil y Iz intensidad de los estimulos
aplicados a la RML, se incrementa la fre-
cuencia de la marcha y el anmal pasa de
una mascha lenta a un trote ligero, de éste
a un lrote vigoroso y finalmente a un galo-
pe sostenido.

Debe senalarse que la estimulacion de
Ia RML en animales espinales y paraliza-
dos (mediante drogas que blogquean |a con-
traccion muscular), 20n es capaz de gene-
rar aclividad eléctrica ritmica en los nervios
que inervan los misculos de 1as extremida-
des. Tal actividad electroneurografica ritmi-
€3, en ausencia de movimientos aparentes,
se conoce como locomocion ficlicia.

Estudios como fos anleriores permiten
establecer que algunos centros nerviosos
localizados en ¢! tallo cerebral aportan 13s
sefiales 0 comandos necesarnios para que
se acliven (08 mecanismos espinales res-
ponsables de generar los movimientos, en
tanto que Iz influencia supraespinal y 13
entrada sensonal son capaces de alterar
su funcionamiento. Esto uitimo. confiere a
los animales 12 capacidad de alterar la di-
reccion de su locomocion o adaplar sus
maovimientos a las irregularidades del lerre-
no (Rossignal y colaboradortes, 1988).

GENERADORES CENTRALES DE
SECUENCIAS MOTCRAS

La suposicion de que en la médula espinal
se localizan los mecanismos que generan y
coordinan la locomocién dio origen a la pro-
posicion de |a existencia de un Generador
Central de Palrones Molores (GCP). En 1981,
Grillner definid a un GCP como “el sislema
de neuronas espinales responsables de crear
una secuencia molora particylar’,

El conceplo de GCP ha sido muy dtil
para explicar una gran variedad de evenlos
motores que ocurren estereolipadamente en
los animales, entre los que se encuenlran
la respiracién, los movimienios ocutares, la
masticacion, el rascado y el vuelo. Diver-
$0$ Qrupos de investigadores han propues-
Io la exislencia de GCPs diferenles para
cada uno de 105 eventos motores sefata-
dos (Cohen, Rossignol y Grillner, 1988).

¢ Por qué los verebrados lerrestres son
capaces de mover cada una de sus exire-
midades por separado? Esla pregunla su-
girié a Stem Grillner (1985) que la médula
espinal conliene GCPs unilarios (denomi-
nados més aprapiadamente como Genera-
dores Espinales de Movimienlos 0 GEMs),
uno para cada extremidad, (0§ cuales po-



grian conirolar los movimientos de (as mis-
mas en forma independienle. Esla suposi-
cidn permite explicar por qué cuando una
de Ias extremidades de un animal esta le-
sionada fa otra realza movimienlos loco-
motofes etativamente normales

Sequn Grillner, t05 GEMs podrian inte-
racluar enlre si para generar las distintas
secuencias moloras que se observan en
los vertebrados. Por ejemplo, ¢cada uno de
ios GEMs de las extremidades podrian aco-
plarse enlre si para generar la secuencia
de movimienlos necesarios para la marchs,
el trote y el galope ¢ bien para caminar
hacia atras,

Guilner (1981, 1985) también propone
que el GEM de una extremidad en particu-
lar puede fraccionarse en sub-unidades fun-
cionales mas pequeiias {Sub-GEMS), que
conirolarian por separago el movimienlo de
cada una de )as arliculaciones de las exlre-
midades. Por gjemplo. si un animal desea
mover el lobillo de su pala izquierda, solo
necesita achvar &l grupo de neuronas del
sub-GEM correspondienle.

¢ QUE ELEMENTOS NEURONALES
CONFORMAN LOS GENERADORES
ESPINALES DE MOVIMIENTOS?

Para saber ¢omo funciona un generador
espinal de movimienlos es imprescindible
conecer en delalle cada uno ae (os ele-
menlos neuronales que lo consliluyen, la
forma en que estan conectlados y cdmo sus
propiedades funcionales (propiedades de
membrana, coneclividad sinaplica, elcéte-
ra) varian duranle Iz locomocion. Sin em-
bargo, el conocimiento que se liene en (2
aclualidad sobre los posibles elemenlos del
generador espinal de movimientos en (0$
mamileros es muy escaso, ello aunado 2
que recientemenle se han obtenido eviden-
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cias expenmentales de 1a exisiencia de un
grupo de inlerneuronas espinales que ejer-
cen acciones excilalorias sobre las molo-
neuronas, las que solo pueden ser activa-
das duranie la fase de extension de Ia loco-
mocion, pero no en la fase de flexion o
duranle el reposo (Angel, Guerin, Jiménez
y McCrea, 1996}. A pesar de lo anterior, se
nan propueslo diversos circuitos neurona-
les (conformados predominantemenle por
interneuronas espinales) que al ser mode-
lados eleclronicamente o por computadora
presentan una actividad nitmica alternante
{Grillner, 1981, 1985) que. en la mayoria de
los casos, no manifiesia las caracterislicas
lemporales de las fases exlensoras y flexo-
(as de la focomocién de los veriebrades
terrestres.

GENERADOR ESPINAL
DE MOVIMIENTOS EN LA LAMPREA

En lugar de realizat una descripcién muy
delaltada de los posibles elemenlos neuro-
nales de los GCPs de verebrados superio-
res, Stern Grillner, en 1985, decidi enfocar
sus eslugios a un sislema nervioso mas

simple; el de (a lamprea.

]

=

La lamprea es un pez sin mandibulas,
Cuyo cuerpo se encuenira integrado por ¢asi
cien segmentos. Cada segmenlo presenla
dos paqueles musculares laterales {miolo-
mos) y un ganglio nervioso, que contiene
dos grupos de neuronas que controlan cada
uno de los miotomos laterales

La lamprea se desplaza por el agua
medianle movimienlos ondulalonos (a2 una
frecuencia de 0.2 a 10 movimientos por se-
gundo) que se producen por la aclivacion
de los miotomos segmenlales, Entre (3 ac-
livacion de un segmenlo corporal y 1a del
siguienle, se presenta un relardo temporal
(de aproximadamente 1% de ta duracion
total del ciclo de nado) que crea Ia caracle-
rislica “onda’ que se propaga a lo largo del
ammal, en senlido rostro-caudal, y 1o des-
plaza hacia adelanle.

La lamprea posee un sistema nervioso
{con tallo cerebral, médula espinal, lraclos
nerviosos ascendentes y descenden(es, nu-
cleos molores, elcéleta.) simifar en su or-
ganizacion funcional @l de olras clases de
vertebrados superiores, pero mas simple.

Tanlo el tallo cerebral como la médula
espinal de 13 lamprea pueden aislarse qui-
rargicamente del reslo del animal y mante-
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Figura 6

MN: motoneurona

E: inlemeurona excitatona

L y LC: intemeuronas inhibitorias
CC: mterneuronas cruzadas
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nerse i vilro por varios dias. En asla pre-
pacacién es posible producic un palron al-
ternanie de actvidad eléclrica en las ralces
ventrales (por donde surgen ias fibras mo-
loras de la médula espinal) semejente af
que se observa en el animal intaclo. Esto
se logra medianle I3 aplicacion de neuro-
iransmisores exciladores (por ejemplo, glu-
tamale o serolonina) en la preparacion (Grill-
ner of af., 1981) o por I2 eslimulacion eléc-
trica del tallo cerebral (McLellan y Grillner,
1984). Mas aun. si se secciona la médula
espinal de la lamprea en pequenas paries
que conengan algunos segmenlos, es po-
sible generar en és(os 13 caracteristica acti-
vidad ritmica en las raices ventrales. Con
base en sus observaciones, Grillner y Mat-
sushima (1991) proponen que 12 capacidad
de generar la actividad locomotora en la
lamprea estd distribuida a 1080 1o largo de
1a médula espinal y que en cada segmento
existen circuitos neuronales que se encar-
gan de generar (as secuencias eslereolipa-
das de movimienlos.

Sequn estos aulores, en cada seégmen-
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lo de (a tamprea se localizan dos arreglos
de neuronas, uno a cada lado de la médu-
ia. Estos estan consliluidos por Ires inler-
aewronas (una excitatonia y dos inhibitarias;
E. L, LC. iluétradas en la Figura 6) cuya
aclividad modula la respuesta de las moto-
neuronas que controlan ta contraccién de
cada miotomo (aleral.

Cada arreglo de interneuronas recibe
influencias sinapticas excitatorias yfo inhi-
bitorias de distinlas eslructuras espinales y
del (allo cerebral. Esto es, pueden ser acli-
vados por vias descendenles provenientes
de l2 formacion reticular del tallo cerebral,
por circuitos neuronales de segmentos ve-
cinos (rostrales y/o caudales) y por axcnes
provenienles de receptores sensoriales de
la piel o de los misculos, incluyendo las
influencias inhibilorias de los circuitos con-
(ralalerales de I3 médula, de los segmen-
tos vecinos, asi como de un (ipo especial
de neuronas espinaies, que son sensibles
al estiramienlo de la propia médula espinal
(Viana di Prisco y colaboradores, 1890; EC
en 13 Figura 6).

Los estudios de Grillner y colaboradoe-
res han permitido eslablecer, sin lugar a
dudas, la existencia, en la médula espinal,
de circuitos neuronales que generan 13 lo-
comocion de los vertebrados.

SECUENCIA DE EVENTOS NERVIOSOS QUE
DAN ORIGEN A LA LOCOMOCION DE LOS
VERTEBRADOS

Gracias a los esludios de Griliner y colabo-
radores, fue posible establecer 1a siguiente
secuencia de evenlos nerviosos que con-
ducen a la generacion de actividad locomo-
lora en (2 mayoria de los vertebrados:

a) Precediendo a la aclividad locomo-
triz, se produce un incremenlo en 1a aclivi-
dad de (a5 neuronas reticuio-espinales del
tallo cerebral del animal, lo que constituiria
el comando u orden descendente para que
se inicie 1a locomacion. b) La aclividad su-
praespinal excila 2 todas las neuronas de
los circuitos generadores de patrones loco-
molores en la médula espinal. ¢) Cada arre-
glo de interneuronas genera las secuen-
¢ias ritmicas de excilacion e inhibicion de
tas motoneuronas que conlrolan los mas-
culos lalerales o de las extremidades, se-
gun sea el caso. d) La alternancia en la
actividad de los circuttos segmenlales, 1psi
y contralateral, surge por una accion inhib-
loria reciproca enire 1ales civeuitos, gene-
rando movimienlos locomotores aliernados,
caracterislicos de cada lipo de veriebrado
e) Los receplores periféficos de la piel yio
de los musculos, sensibles al esliramiento
informan 3 los circuilos generadores espi-
nales sobre )a ejecucion de cada uno de
los movimientos, confinendo al animal la
capacidad de adaplarlos a las condiciones
ambientales.

Esta secuencia de eventos nemnasos

ha permitido inferir algunas de las propie-



dades de conectividad de los dislinlos ele-
menlos neuronales gue conforman a-los
GCPs espinales y (a forma en que partici-
pan en |a generacion de 13 locomocion en
los vertebrados superiores.

COMENTARIOS FINALES Y PERSPECTIVAS

La evidencia experimental obtenida hasla
el momento, tanto en el hombre como en el
gano, la rala, la lamgrea y en algunos pe-
ces [Cohen y colaboradores, 1988) ha per-
mitido eslablecer, con cierta segundad, que
la actividad locomolora de lodos los verte-
brados, lemeslres y acudlicos, se genera
por la aclivacién de circuilos neuronales
que se lecalizan en la médula espinal y en
¢! (allo cerebral.

Gracias al estudio experimental de la
locomocion, ahora es faclible desarrollar al-
Qunas terapias oropedicas que pueden sef
aplicadas a pacienles con lesiones o mal-
formaciones del sislema locomolor. Por
ejemplo, secuencias apropiadas de eslimu-
los elBclricos aplicadas a lravés de electro-
dos implentados crénicamente en lodos los
musculos de lzs piernas de pacientes para-
pléjicos, podrian permilifles ponerse de pie
yfo desaroltar un patrén de locomocion pa-
recido al de i3 marcha.

El conocimiento de los circuitos basi-
c0s de neuronas que conforman los GCP
podria aplicarse a la construccion de autd-
matas con libre movimenio o de protesis
con movimiento programado.

A pesar de que en la actualidad se co-
mienzan a vislumbrar los posibles alcances
del esludio de los mecanismos intimos de
fa locomocién, 2in queda va camino muy
largo para comprender apropiadamente la
organizacién funciona) del sistema locomo-
(or de los vertebrados superiores, entre los
que se incluye el del hombre.
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