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CAPITULO 23: INTRODUCCION A LOS SISTEMAS EFECTORES

Introduccidn

Sistemas efectores, son los sistemas utilizados tanto para actuar de un modo
u otro sobre nuestro medio externo como para controlar el estado interno de
nuestro organismo. La informacién recibida por los sistemas sensoriales junto
con y en funcion de la situacion interna de nuestro organismo da lugar a una
serie de respuestas.

El sistema motor es uno de estos sistemas efectores. La capacidad que tienen
los organismos para moverse les permite actuar sobre el entorno. Nuestro SN
coordina las respuestas que damos a los estimulos de nuestro entorno y regula
el estado interno de nuestro organismo. Este control se produce a través del
Sistema Nervioso Auténomo y del Sistema Endocrino. Las respuestas dadas
por nuestros organos internos nos permiten mantener nuestro equilibrio interno
y afrontar una gran diversidad de situaciones.

Las estructuras encargados de producir respuestas conductuales son los
efectores. Los principales son los mdsculos y las gldndulas, éstos estdn bajo el
control de los sistemas reguladores del organismo: el SN y el Sistema
Endocrino, como éste mantiene una estrecha relacion con el SN es mds
adecuado referirnos a ¢l como Sistema Neuroendocrino. El Sistema
Neuroendocrino interviene en la regulacién del ambiente interno de nuestro
organismo y en diferentes conductas.

El sistema motor esta compuesto por los misculos y los circuitos neurales que
ordenan sus movimientos. El SNA es la division del SNP que regula la actividad
de diferentes o6rganos para que de este modo nuestro organismo pueda
mantener un equilibrio frente a las demandas del ambiente y ajustar su
funcionamiento segun las condiciones a las que estemos sometidos.

Tipos de Efectores

Un efector es la estructura encargada de configurar respuestas
conductuales. Las gldndulas y los mdsculos son los tipos principales de érganos
efectores y corresponden respectivamente a las dos formas de acciones
efectoras: la secrecion glandular vy la contraccion muscular.

Las gldndulas son drganos formados por células especializadas en producir
secreciones que son expulsadas fuera de la gldndula. Estas células secretoras
cuentan con el papel esencial que tiene el aparato de Golgi al ser el encargado
de almacenar, concentrar y empaquetar sustancias especificas en vesiculas
denominadas grdnulos de secrecidn, que permanecen en el citoplasma de la
célula hasta que esta es estimulada para que sean liberadas. Existen dos tipos
de gldndulas: endocrinas y exocrinas. Las gldndulas endocrinas sintetizan
hormonas que son liberadas en la circulacion sanguinea para actuar sobre células
y 6rganos a distancia en el interior del organismo. Las gldndulas exocrinas
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segregan sus productos en conductos especiales que los transportan a érganos
diana adyacentes o al medio externo. La mayoria de estas gldndulas (menos las
digestivas) estdn controladas por alguna manera por el SN, principalmente por
el SNA. Asi, las gldndulas nasales, lacrimales, salivares y muchas gldndulas
gastrointestinales son estimuladas por el SN parasimpdtico, ademds de producir
constriccion de los vasos sanguineos que irrigan las gldndulas tiene un efecto
directo sobre algunas de ellas, como es el caso de las sudoripatas u las
apocrinas de las axilas.

La mayor parte de las gldndulas (endocrinas y exocrinas) estdan implicadas en
funciones importantes como:

1) El mantenimiento de la constancia del medio interno del organismo

2) Su preparacion para hacer frente a situaciones de emergencia y

3) permiten actuar al animal sobre el medio externo.

Ej.. para liberar toxinas y asi defenderse de ataques de depredadores. La
puesta en funcionamiento de estas gldndulas implica el reconocimiento sensorial
del estimulo apropiado y la activacién de circuitos neurales que controlan la
secrecion glandular.

Las secreciones se liberan cuando las células glandulares son estimuladas. En
las gldndulas que estdn bajo el control nervioso, la estimulacién se produce por
un neurotransmisor liberado desde la neurona eferente, que generalmente
produce una despolarizacion de la célula glandular y, como consecuencia, la
liberacion de hormonas u otro tipo de secrecién (Fig. 23.1). La liberacion de
sustancias desde gldndulas bajo control nervioso es similar a la liberacion de
neurotransmisor desde una célula nerviosa e implica mecanismos comunes. (Fig.
23.1)

Los musculos también se pueden dividir en dos tipos principales: estriados y
lisos. Los musculos estriados estdn controlados por heuronas situadas en el
SNC y son activados de forma voluntaria. Su denominacién es debida a que las
fibras musculares aisladas aparecen con bandas o estrias cuando se observan al
microscopio 6ptico. También se denominan musculos esqueléticos ya que todos
los mlsculos que se fijan al esqueleto son de este tipo, ademds de otros que no
lo hacen, como los faciales. Los musculos se unen a los huesos por medio de
tendones. La contraccion de los mdsculos provoca el movimiento de los huesos a
los que estdn unidos. El misculo estriado es filogenéticamente el mds antiguo
(en insectos y humanos).

Cada misculo esquelético esta formado por numerosas fibras' que se
extienden por toda su longitud (Fig. 23.2). Las fibras musculares o células
musculares que forman la musculatura esquelética son enormes células
formadas durante el desarrollo embrionario por la fusién de algunas células
individuales. Los nlcleos de las células integrantes permanecen debajo de la
membrana plasmdtica, por lo que estas células son multinucleares (Fig. 23.3). La
membrana celular que delimita la fibra muscular es el sarcolema.

' Fibra muscular y célula muscular es lo mismo. No se ha de confundir con el termino fibra empleado para
designar a los axones.
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Las células musculares deben sus propiedades funcionales a las
especializaciones de su estructura. La mayor parte del citoplasma de la fibra
muscular esta formada por microfibrillas (Fig. 23.2). Cada microfibrilla consta
de una cadena de sarcémeros, pequefias unidades repetidas regularmente, que
confieren a la microfibrilla una apariencia estriada con bandas oscuras y claras,
y constituyen las unidades contrdctiles de la fibra. Cada sarcémero contiene
dos grupos de filamentos paralelos y parcialmente superpuestos: filamentos
gruesos, que se extienden en la banda oscura, y filamentos delgados, que se
extienden a través de las bandas claras y se solapan parcialmente con las
bandas oscuras vecinas. Los sarcémeros estdn separados unos de otros por una
linea densa situada en el centro de cada banda clara, que se conoce como linea Z
o Disco Z (Fig. 23.4). Estos filamentos se encuentran en todas las células, si
bien en los miusculos estriados aparecen mucho mas desarrollados. Cada
filamento grueso es un haz compuesto por moléculas de miosina, mientras que
los filamentos delgados estdn constituidos por mondmeros de actina. Estas
proteinas filamentosas se han especializado en producir la contraccién de las
fibras musculares, que son la base de la mayoria de nuestros movimientos.

Los musculos lisos deben su denominacion a que no presentan estrias. Estdn
compuestos de fibras mucho mds pequefias y de menor longitud. También
contienen filamentos finos y gruesos que no estdn dispuestos siguiendo la
distribucion ordenada del misculo esquelético y no forman microfibrillas,
aunque bdsicamente son las mismas fuerzas de atraccién entre filamentos de
actina y miosina las que van a producir la contraccion del musculo liso y en el
musculo esquelético.

El mdsculo cardiaco tiene caracteristicas que lo sitian entre el liso y el
estriado. Estd compuesto de microfibrillas que contienen filamentos de actina y
miosina y son casi idénticas a las del misculo esquelético, diferencidndose en su
disposicion. Forman una especie de enrejado, lo que hace posible que cuando una
célula se excita, el potencial de accién se difunda por todas las interconexiones
del enrejado. Aunque algunas hormonas (catecolaminas) y la inervacion de los
nervios simpdticos y parasimpdticos adecuan el funcionamiento del corazén a
las necesidades del organismo, el misculo cardiaco se contrae ritmicamente ain
en ausencia de inervacién y cada latido se difunde desde una regién marcapasos,
que es la zona del corazén donde las células se despolarizan espontdneamente
generando la actividad que provoca el latido.

Introduccién a los Sistemas Motores

Para que se produzca cualquiera de los movimientos que requieren destrezas
especiales, se requieren mecanismos del SNC que los planifiquen, coordinen y
seleccionen los musculos apropiados. Estos mecanismos van a constituir los
sistemas motores. La posibilidad de moverse permite a los organismos
liberarse de los condicionantes que impone el ambiente mds proximo y busca el
entorno mds adecuado para vivir. La mejora de las capacidades motoras es uno
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de los determinantes de la evolucion que ha producido la diversidad de
adaptaciones que caracterizan a las distintas especies.

La organizacion anatémica y fisiolégica del SN de los mamiferos muestra la
evolucién de los mecanismos de control motor: desde los reflejos mds simples
que controlan la actividad muscular mediante un dnico grupo de conexiones
sindpticas, pasando por el mayor nivel de complejidad que supone coordinar la
actividad de los musculos de una extremidad mediante circuitos con multiples
sinapsis hasta, el desarrollo de centros encefdlicos de control implicados en
determinar el inicio de las actividades motoras. La medula espinal y el tronco
del encéfalo contienen los circuitos mds bdsicos y fundamentales para las
condiciones reflejas y los movimientos voluntarios. La corteza cerebral tiene un
papel esencial en el control motor, mientras que los ganglios basales y el
cerebelo son los centros moduladores de todo el sistema.

Los sistemas sensoriales transforman la energia fisica en impulsos nerviosos;
Los sistemas motores traducen las sefales neurales en contraccién muscular
para producir movimiento. En el primer caso, la informacién se dirige (entra)
hacia el SNC a través de vias aferentes, mientras que en los sistemas motores
se dirige desde los centros de control del SN a la periferia (sale) a través de
vias eferentes. Sin embargo, en la interaccion que se establece con el medio
ambiente, la sensorialidad y la motricidad no son aspectos separados. Para guiar
nuestros movimientos necesitamos de la informacion que nos llega del ambiente
y de nuestro propio organismo.

Para que se produzca la contraccién del mdsculo estriado, nuestros mdsculos
han de recibir la orden directamente desde las neuronas motoras espinales y
troncoencefdlicas. Un elemento fundamental del proceso que permite ejecutar
los movimientos, es la informacién sensorial que desde los propios musculos
sefiala en que estado se encuentran en cada momento.

Motoneuronas y Unidades Motoras

Las diferentes estructuras del encéfalo encargadas de controlar el
movimiento de nuestro cuerpo elaboran érdenes motoras que confluyen en una
via final comin: las motoneuronas. Las motoneuronas alfa son las neuronas que
establecen sinapsis con las fibras musculares, conduciendo la informacion desde
el SNC y transformdndola en una accion muscular. Estas motoneuronas se
localizan en las astas anteriores de la médula espinal y en los nicleos motores
del tronco del encéfalo y constituyen el componente de salida del SN, en
contacto directo con los efectores. En las motoneuronas alfa convergen todas
las ordenes motoras iniciadas en diferentes zonas del encéfalo para ser
enviadas de forma unificada a los misculos.

La secuencia de acontecimientos que produce la contraccion muscular sélo se
inicia cuando la fibra muscular recibe la orden directamente desde las neuronas
motoras. La sinapsis se establece entre el botén terminal de una neurona
motora y la membrana de una fibra muscular constituye la unién neuromuscular.
Esta sinapsis fue la primera que se estudid6 con métodos de registro
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intracelular. La mayoria de las fibras musculares estdn inervadas por una Unica
motoneurona, sin embargo, cada axén motor que se ramifica dentro del misculo
establece sinapsis con muchas fibras diferentes (Fig. 23.5) y todas las fibras
inervadas por la misma motoneurona se contraen como respuesta a los
potenciales de accion que en esta se producen. Las fibras musculares inervadas
por cada motoneurona estdn ampliamente distribuidas por todo el musculo y
mezcladas con las inervadas por otras motoneuronas, lo que reduce los efectos
que sobre la accién del mdsculo produce la lesion de alguna de las neuronas
motoras. La unidad motora la constituyen cada motoneurona, su axon y las
fibras musculares que inerva, este término es utilizado para designar la unidad
bdsica de funcionamiento (Sherrington).

Cuando el axén de la neurona motora llega al mdsculo, pierde su envoltorio de
mielina y se ramifica en un complejo de terminales nerviosas que se invaginan en
la fibra muscular. Los botones sindpticos localizados en las ramificaciones del
axén penetran hasta una regién especializada de la membrana de la fibra
muscular denominada placa terminal (o placa motora). El neurotransmisor
liberado desde las zonas activas de los botones sindpticos es la acetilcolina
(ACh) y el receptor que se localiza en la membrana de la fibra muscular es el
receptor nicotinico. La densidad de receptores colinérgicos es muy elevada en
los numerosos pliegues existentes en la membrana de la fibra muscular,
denominados pliegues de unién, que aumentan en gran mediada el drea sobre la
que puede actuar el neurotransmisor sindptico (Fig. 23.6) Los pliegues de union
estdn contenidos en una capa de tejido conectivo, la membrana basal, que cubre
la fibra muscular.

Cuando un potencial de accién llega a los botones terminales del axon de la
motoneurona, se produce la liberacion de ACh. La unién de este neurotransmisor
al receptor de la célula muscular abre los canales pera Na' y K'. La entrada y
salida respectivamente de estos iones produce una despolarizacién de la
membrana postsindptica (potencial de placa terminal). El nimero de canales
que se abren no puede por si sélo disparar un potencial de accién en la fibra
muscular, pero la despolarizacion producida por el potencial de placa abre los
canales préximos de Na" dependientes del voltaje. De esta manera se activa un
ndmero de canales suficiente para permitir una entrada de Na" que puede
producir la despolarizacién necesaria para disparar un potencial de accion (Fig.
22.7). Los potenciales de placa terminal se diferencian de los potenciales
excitatorios postsindpticos, producidos en las sinapsis entre neuronas, en que
son lo suficientemente amplios para generar un potencial de accidn que
provoque la contraccién de la fibra muscular. La fibra muscular cuenta con un
sistema de tidbulos transversales o tibulos T para transmitir los potenciales
de accion al interior, hasta todas las microfibrillas, y evitar que se dispersen a
lo largo de la membrana superficial. Estos tdbulos son invaginaciones de la
membrana plasmdtica que penetran hacia el interior de la fibra muscular (Fig.
23.8). La despolarizacién de los tibulos va provocar una serie de sucesos que
finalmente producen la contraccion muscular. (Cuadro 23.1).
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Consideraciones sobre la Contraccién Muscular

La contraccidn de las fibras musculares va a producir los movimientos y el
mantenimiento de la postura al sustentar el peso corporal. Aunque algunos
musculos no actlan sobre el esqueleto, la mayoria de los misculos esqueléticos
producen movimientos alrededor de una articulacion. Los misculos se unen a los
huesos por medio de tendones. Alrededor de una articulacion se disponen
diferentes musculos que realizan acciones opuestas. Los musculos que actian
juntos para mover la articulacion en una direccion son sinérgicos entre si. Los
musculos sinérgicos que producen la flexion se denominan flexores, y los que
causan la extension, extensores. Dado que los flexores y extensores mueven la
articulacion en direcciones opuestas son antagonistas entre si.

Los musculos estdn especializados en tareas rdpidas o lentas (Ej: movimientos
oculares rdpidos). Para atender estas necesidades existen diferentes tipos de
fibras musculares: fibras de contraccion rdpida responden de una forma veloz
y enérgica pero se fatigan con rapidez y, fibras de contraccion lenta alcanzan
sus mdximos mds lentamente, tienen una contraccién mds duradera y mayor
resistencia a la fatiga. Cada mdsculo tiene una proporcién de fibras de
contraccién lenta y fibras de contraccién rdpida. Aquellos mdsculos mds
grandes (para mantener la postura erecta, para caminar) presentan una elevada
proporcion de fibras de contraccién lenta, las cuales pueden mantener la
contraccién durante algunas centésimas de segundo sin que tengan que recibir
una nueva estimulacion. Las fibras musculares rdpidas alcanzan el maximo de
contracciéon muy poco tiempo después de recibir un potencial excitador y se
relajan rdpidamente en ausencia de estimulacion por lo que necesitan recibir
constantemente potenciales excitatorios para mantener la contraccién, pero en
cambio permiten un control mds exacto de la dindmica del movimiento.

En cuanto a la fuerza con la que se produce la contraccién de un musculo ho se
trata de un fendmeno de todo o nada. El mdsculo se contrae con mds fuerza
cuanto mayor es el nimero de unidades motoras que se activan, pero ademds, va
a depender de la frecuencia de los potenciales de accion de la motoneurona: a
mayor frecuencia de descarga permite sumar la fuerza de las contracciones
sucesivas. Cuando las frecuencias de estimulacién son muy elevadas, las fibras
no pueden relajarse entre los sucesivos potenciales de accién, alcanzando un
estado de contraccidn continua llamado tétano.

La precisién va a estar en funcion de la cantidad de axones motores que
alcanzan los diferentes grupos musculares y el nimero de fibras musculares que
cada uno inerva. El control serd mds preciso cuando un axén conecta con un
menor ndmero de fibras musculares. La proporcion de axones/fibras (tasa de
inervacidn) varia desde 1/3 en los mdsculos de los ojos a 1/varios centenares en
los misculos grandes de la pierna. La tasa de inervacién de cada mdsculo es fija.
El control de la musculatura de los vertebrados depende exclusivamente del
SNC; en este control interviene un minucioso proceso de retroalimentacién a
partir de los musculos. (Resumen 966)



FUNDAMENTOS BIOLOGICOS DE LA CONDUCTA Aitziber Laguardia Lizarraga 7
UNED Curso 2005 —2006 2°Pp

Receptores Sensoriales de los Musculos. Propiocepcion

Un elemento esencial del proceso para ejecutar los movimientos es la
informacion que desde los musculos llega al SNC y que permite conocer la
posicion relativa de cada una de las partes del cuerpo respecto a las demds y la
posicion del cuerpo en el espacio. Antes de iniciar el movimiento de una
extremidad, el sistema de control motor debe tener informacion sobre la
posicidn y orientacién de la extremidad en ese preciso instante y de la longitud
de los musculos que lo controlan. Mientras un acto motor se esta realizando, es
igualmente necesaria una informacion constante sobre el estado de los
musculos, la posicion de las extremidades y los cambios que se estdn
produciendo.

Los mecanorreceptores cutdneos proporcionan informacion sobre los
estimulos externos, pero ademds de éstos, existe otra clase de receptores que
nos informan de las deformaciones mecdnicas que se producen en el interior de
nuestro cuerpo y que hos permiten conocer cudndo y cudnto movemos nuestros
musculos. Estos son los propioceptores, término que significa receptores de si
mismos, mientras que la propiocepcién hace referencia a los mecanismos
sensoriales que nos informan de los movimientos y posicién de nuestro cuerpo.
Esta informacién llega al SNC desde los receptores especializados en los
musculos, los tendones y las articulaciones. La informacidn sobre la posicién y el
movimiento de la cabeza es proporcionada por los propioceptores y por el
sistema vestibular.

Entre los propioceptores se encuentran los mecanorreceptores de las
articulaciones (corpuisculos de Rufinni, de Pacini y terminaciones nerviosas
libres) y los receptores sensoriales que se localizan en los mdsculos: los husos
musculares y los 6rganos tendinosos de Golgi (Fig. 23.9)

Husos Musculares

Los husos musculares se sitlan en paralelo entre las fibras que constituyen el
musculo esquelético. La densidad de los husos varia en funcién de las
caracteristicas funcionales de cada mdsculo. Los misculos mds grandes que
producen movimientos menos precisos poseen pocos husos, mientras que los que
tienen movimientos mds finos cuentan con una mayor densidad de husos.

En los husos musculares se pueden distinguir tres componentes
fundamentales: las fibras intrafusales y los terminales sensoriales y motores.
Cada huso muscular esta compuesto de 2 a 4 fibras musculares especializadas
llamadas fibras intrafusales rodeadas por una cdpsula de tejido conectivo (Fig.
23.10) Alrededor del huso muscular se localizan las fibras musculares a las que
también se denomina fibras extrafusales que constituyen los elementos
contrdctiles del misculo. En algunas fibras intrafusales, los nicleos se agrupan
en la region central de la fibra a la que se denomina bolsa, a estas fibras se las
conoce por fibras de bolsa nuclear. Hay dos tipos de fibras de bolsa
clasificadas en funcion de su respuesta al estiramiento muscular: Dindmicas y
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estdticas. En otras fibras intrafusales los nicleos se alinean formando una Unica
fila, son las fibras en cadena nuclear. El huso muscular tipico tiene dos fibras
de bolsa (una de cada tipo) y aproximadamente 5 fibras en cadena. Sélo las
porciones mds distales de ambos tipos de fibras se contraen, pero suponen una
porciéon tan pequefia de las fibras que no se puede producir movimiento
muscular. La informacién captada por el uso muscular acerca del estado de las
fibras musculares es transmitida al SNC por axones sensoriales mielinizados de
diferente tamafo y velocidad de conduccién que hacen contacto con la porcion
central de las fibras intrafusales. Estas fibras aferentes son de dos tipos:

1) los axones aferentes del grupo I, los de mds tamafio y velocidad se
ramifican en su terminacion para enrollarse en espiral sobre todas las fibras del
huso. Normalmente es un dnico axon I, el que llega a todas las fibras y sus
terminales constituyen los receptores primarios (ferminales primarios).

2) Otro tipo de inervacién aferente la proporcionan los axones de menor
tamafio del grupo II que inervan las fibras de las bolsas estdticas y todas las
fibras en cadena. Los terminales de los axones del grupo II son los receptores
secundarios (terminales secundarios) y también en este caso un dnico axdn
inerva a cada huso.

Cuando se produce el estiramiento de un mudsculo, los husos musculares
también se estiran. El estiramiento del huso alarga la zona central de las fibras
intrafusales, despolariza los terminales sensoriales al activarse los canales
idnicos sensibles al estiramiento e inicia potenciales de accién en los axones del
grupo I,y del grupo II.

Tanto los terminales primarios como los secundarios pertenecen a neuronas
cuyos somas estdn situados en los ganglios de la raiz dorsal de la médula espinal
y cuyos axones llegan hasta las astas dorsales de la médula espinal. Estos
axones que transmiten informacion propioceptiva tienen diferentes destinos.
Algunos ascienden a través del sistema lemniscal hasta la corteza
somatosensorial, mientras que otros alcanzan centros encefdlicos de control
motor. Una proporcion de axones de las neuronas propioceptivas primarias
(directamente o a través de interneuronas) establecen contactos sindpticos con
las motoneuronas localizadas en las astas anteriores de la médula espinal. Estos
circuitos bdsicos hacen posible algunos de los reflejos.

La innervacion eferente del huso muscular estd a cargo de las motoneuronas
gamma (neuronas fusimotoras). Las motoneuronas gamma se localizan en el asta
ventral de la medula espinal junto a la motoneuronas alfa que inervan las fibras
musculares (extrafusales) implicadas en la ejecucién del movimiento. Todo el
sistema neural que controla el movimiento debe converger sobre estos dos
tipos de motoneuronas. Las motoneuronas gamma tienen pequefios axones
mielinizados que inervan las porciones contrdctiles de las fibras del huso. La
activacién de las motoneuronas gamma provoca la contraccién en los extremos
de las fibras intrafusales lo que implica el estiramiento en las porciones
centrales, pero en ninglin momento su activacion puede producir moviemiento.
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Organos Tendinosos de Golgi
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Los érganos tendinosos de Golgi, descubiertos por Golgi (Fig. 23.11), se sitdan
en serie con las fibras musculares y estdn localizados en la union de estas
fibras y el tendén. Los 6rganos tendinosos de Golgi son receptores encapsulados
formados por fibras de coldgeno trenzadas, que le unen a las fibras musculares,
y entrelazadas con numerosos terminales procedentes del axén aferente (Fig.
23.12). Estos receptores estdn inervados por axonhes sensoriales mielinizados
del grupo Iy, algo mds finos que los del grupo I, que inervan los husos
musculares. El estiramiento del tenddn (producido por la contraccion del
musculo) alarga los haces de coldgeno. Esto provoca que los terminales nerviosos
sean presionados y distorsionados lo que produce su despolarizacién y el disparo
de un potencial de accion en el axén. El drgano tendinoso de Golgi es
extremadamente sensible al incremento de la tension muscular producido por la

contraccién del musculo.

Diferencias Funcionales de los Receptores Musculares

Los receptores musculares
son capaces de proporcionar
al SNC informaciéon de la
longitud del mdsculo y del
grado de tension, de los
cambios que se producen en la
longitud y de la velocidad a la
que tienen lugar los cambios.
Esta informacion proporciona
las sensaciones de posicién
necesarias para el
mantenimiento de la posturay
el movimiento.

Los husos musculares y los
organos tendinosos de Golgi
van a proporcionar
informacién distinta como
consecuencia de la diferente
disposiciéon que muestran con
relacion a las  fibras
musculares extrafusales. El
huso muscular se sitda
paralelo y el érgano tendinoso
de Golgi lo hace en serie, esto
provoca que tengan
respuestas  distintas  al
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una escasa deformacién del drgano tendinoso y aunque se produce una
respuesta en la fibra sensorial, es mucho menor que el aumento en la tasa de
respuesta que tiene lugar en las aferencias del huso muscular. La parte central
del las fibras intrafusales del huso muscular estdn inervadas por terminales de
axones sensoriales que detectan los cambios en la longitud del mdsculo. Cuando
el mdsculo se contrae, el érgano tendinoso se activa en proporcién a la tension
del musculo. Las mismas fibras musculares contraidas tiran directamente de las
fibras de coldgeno del érgano tendinoso lo que tiene como consecuencia un
aumento en la tasa de respuesta de los terminales nerviosos entrelazados con
ellas. Esta diferente disposicion determina la informacion que estos dos
sensores proporcionan al SNC (Fig. 23.13) La actividad de las aferencias
procedentes de los husos (Cuadro 23.2) codifica la informacion de la longitud
muscular, mientras que la actividad en las aferencias I, procedente de los
organos tendinosos de Golgi codifica la informacion sobre la tension muscular.

Control Eferente de los Husos Musculares

El SNC regula las aferencias que recibe mediante un control centrifugo
ejercido por axones que llegan a los mismos 6rganos sensoriales de los que
procede la informacién. Los husos musculares estdn bajo ese control, ya que el
SNC es capaz de ajustar la sensibilidad de los tferminales primarios y
secundarios, y esto se produce a través de las motoneuronas gamma o
eferentes gamma; estas son ejemplo de control centrifugo, constituyendo un
sistema eferente mediante el cual el SNC controla la informacion sensorial que
le llega desde los musculos. Sus axones representan cerca del 30% de todas las
fibras eferentes del sistema motor.

Cuando la contraccion se produce la activacién de las motoneuronas gamma
asegura que las aferencias del huso contindan transmitiendo informacién debido
a que mantienen el estiramiento de las fibras intrafusales: la activacién de las
motoneuronas gamma hace que los elementos contrdctiles, que se localizan en
los extremos de las fibras intrafusales, se acorten, lo que a su vez provoca el
estiramiento de la zona central y, por tanto, que se mantenga la actividad en las
aferencias del huso. La misién principal de las eferencias que desde las
motoneuronas gamma llegan al huso muscular es ajustar la sensibilidad del
instrumento de medida que proporciona informacion del estado de los musculos
para que pueda ser Util dentro de un margen amplio de longitud muscular. Los
husos musculares estdn preparados para mantener algin tipo de descarga
cuando el musculo estd estirado y cuando estd contraido, de esta manera
cumple con su funcién de informar de la longitud muscular.

Durante los movimientos que son controlados por los sistemas neurales que
convergen en las grandes motoneuronas alfa de la medula espinal, tiene lugar la
activacién simultdnea de las motoneuronas gamma (coactivacién alfa - gamma).
Asi el acortamiento del huso muscular que se produce durante la contraccion de
las fibras musculares extrafusales por estimulacién de la motoneurona alfa, se
compensa con la activacién conjunta de las motoneuronas gamma. Esta
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coactivacion es fundamental durante la realizacién de un movimiento, ya que si
la motoneurona gamma no activa el huso muscular, este, cuando el misculo se
contrae, deja de enviar al SNC la informacién proporcionada principalmente por
los terminales primarios (axones I,) que sefialan si el movimiento se estd
produciendo correctamente y, por tanto, el SNC no podrd compensar las
posibles irregularidades. (Resumen 973)

Tipos de Movimiento

Podemos clasificar nuestros movimientos en funcion de su complejidad y del
grado de control voluntario (Cuadro 23.3)

Los movimientos reflejos son considerados las unidades elementales del
comportamiento motor en cuanto que actian de modo continuado para mantener
las condiciones posturales necesarias que permitan el desarrollo de conductas
mds complejas. Los movimientos reflejos son respuestas relativamente simples,
rdpidas y estereotipadas. Son involuntarias, se inician por estimulos sensoriales
y una vez iniciadas no pueden ser modificadas hasta su terminacion. Un reflejo
tiene 5 componentes (Fig. 23.14):

1) un receptor sensorial,

2) una via aferente al SNC,

3) una o mds sinapsis en el SNC,

4) una via eferente, y por ultimo,

5) un efector.

En el reflejo mds sencillo la neurona sensorial hace sinapsis directamente
sobre la neurona motora, sin intervencion de otros grupos neuronales del SNC.

Los movimientos voluntarios son los que realizamos de manera consciente y
son los mds complejos. Comer, vestirnos, conducir, etc. son movimientos que
realizamos decidiendo su inicio, terminacion y el modo en que los ejecutamos.
Son movimientos en gran medida aprendidos y pueden realizarse de manera casi
inconsciente (andar en bici), cuando mejoran con la prdctica.

Los movimientos ritmicos, como la locomocién o la respiracion, se realizan de
forma automdtica y no requieren de nuestra atencidn, a no ser que aparezcan
perturbaciones inesperadas. Voluntariamente podemos iniciarlos o terminarlos,
pero una vez iniciados, la secuencia de movimientos repetitivos se ejecuta de
forma automdtica. Para la realizacién de estos movimientos, los sistemas
motores estdn organizados jerdrquicamente en diferentes niveles de control.

Reflejos Medulares

La ejecucién de la mayoria de nuestros movimientos estd bajo el control de
diferentes estructuras del encéfalo, pero la coordinacién motora mds bdsica es
proporcionada por las neuronas de la medula espinal.

De los reflejos medulares, el mds sencillo y mejor estudiado es el reflejo de
extension que es elicitado por la extensién de un misculo. El estiramiento de un
mulsculo provoca la contraccion refleja del mismo, como si se resistiera al
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estiramiento. Ej.: El reflejo rotuliano, de la exploracién médica. En la Fig. 23.15
se puede observar una de las finalidades de este reflejo: cuando colocamos una
carga en la mano, el antebrazo empieza a descender y, como consecuencia de
este movimiento, se produce la extension del musculo, pero por accion del
reflejo de extensidn, el estiramiento del mdsculo provoca su contraccidn, lo que
evita que el objeto se caiga.

Sherrington correlacioné los registros de la actividad en los nervios
sensoriales y motores con el comportamiento observado y realizé minuciosas
preparaciones para estudiar la implicacién de los distintos niveles del SN en el
control motor. Seccioné el tronco del encéfalo a nivel del mesencéfalo inferior
y asi, mediante esta preparacién de animales descerebrados, pudo estudiar las
funciones motoras propias de las estructuras del SN que quedaban por debajo
del nivel de la seccién al impedirse la modulacion de los reflejos por los centros
encefdlicos superiores. Las preparaciones realizadas por Sherrington
permitieron comprobar que la extension pasiva de las patas traseras daba lugar
a una fuerte contraccién refleja, y que, si se seccionaban los nervios que unen el
musculo con la médula, ésta ho se producia, poniendo de manifiesto que la
contraccién dependia de una via refleja que pasaba a través de la médula
espinal, el reflejo miotdtico. Los reflejos de extensién permiten mantener un
cierto grado de contraccion de la musculatura extensora, el tono muscular
(Cuadro 23.4).

Circuito Neural del Reflejo de Extensidn

El reflejo de extensidn es elicitado por la extensién de un muisculo, la cual
provoca un incremento en la respuesta de los terminales sensoriales del huso,
principalmente fibras aferentes del grupo I.. Estos axones entran en la médula
espinal a través de las raices dorsales y se ramifican en las astas dorsales
antes de llegar a las astas ventrales de la médula espinal donde van a efectuar
sinapsis con neuronas motoras (Fig. 23.16) La mayor parte de las ramificaciones
de las fibras I, establecen conexiones excitatorias con las motoneuronas alfa
que son las que provocan la contraccion del musculo. Los axones I, también
hacen sinapsis con las motoneuronas alfa que inervan otros mdsculos que actidan
juntos en la misma articulacion para producir una accién similar (mdsculos
sinérgicos). Este es el mecanismo por el que el estiramiento muscular provoca
una contraccién refleja que se opone al estiramiento. El circuito que constituye
este reflejo tiene una Unica sinapsis, la de las fibras aferentes I, con las
neuronas motoras alfa, al reflejo de extensién también se le denomina reflejo
monosindptico.

El estiramiento de los musculos flexores del codo (Fig. 23.16) cuando
colocamos un peso en la mano (Fig. 23.15) produce la contraccion muscular de
los flexores y, en consecuencia que éstos se acorten. Para poder contraer los
musculos flexores del codo, se han de relajar sus antagonistas, los muisculos
extensores. La relajacion de los mdsculos agonistas se deba a la inhibicion
simultdnea de las motoneuronas alfa que inervan estos musculos. Las aferencias
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I, ftambién hacen sinapsis con otro grupo de nheuronas. Se trata de
interneuronas que establecen sinapsis inhibitorias sobre las motoneuronas alfa
que inervan los misculos antagonistas. Inhibiendo a estas motoneuronas, se
reducen los potenciales de accién que llegan a los musculos antagonistas y, en
consecuencia, fambién decrece la tension de estos musculos. El descubrimiento
de que un grupo de musculos es excitado al tiempo que sus antagonistas son
inhibidos se deba a Sherrington, denomind a este mecanismo inhibicidn
reciproca. El reflejo de extension es el Unico reflejo medular en el que
interviene una Unica sinapsis.

Reflejos Polisindpticos

Los reflejos polisindpticos son aquellos que estdn controlados por circuitos
donde una o varias interneuronas se intercalan entre la neurona sensorial y la
motora. A esas interneuronas llegan estimulos que controlan la expresion del
reflejo y que proceden sobre todo de estructuras del encéfalo. La mayoria de
los reflejos medulares no se producen de forma aislada, ya que son los
componentes mds bdsicos de movimientos complejos en los que intervienen
centros del encéfalo que adaptan el reflejo a las necesidades de las acciones
motoras especificas.

Principios bdsicos mediante los cuales van a operar los reflejos polisindpticos:
la inhibicion reciproca de una articulacién. Los musculos se organizan en pares
opuestos: la contraccion provocada en un musculo (misculo agonista) por el
reflejo de extensién hace que el antagonista se relaje. Las interneuronas en
este proceso inhiben al antagonista de manera que la extremidad pueda
moverse en la direccién determinada por el mlsculo agonista. Este mecanismo
ilustra el papel fundamental desempefiado por las interneuronas en los circuitos
medulares, donde no son sdlo estaciones de relevo de la informacién, sino que
ejercen una labor de coordinacién de diferentes misculos en torno a una
articulacion para que constituyan una unidad funcional.

Los reflejos polisindpticos varian en cuanto a su complejidad; algunos son
relativamente sencillos como el reflejo miotdtico inverso (Cuadro 23.5) y el
reflejo de flexidn. El reflejo de flexidn se desencadena por la estimulacién de
receptores tdctiles localizados en la piel y en las articulaciones. Este reflejo es
elicitado en su grado mdximo aplicando a una extremidad un estimulo nocivo,
como un pinchazo, lo que provoca la contraccién de todos los musculos flexores
de la extremidad para retirar el miembro afectado (también se le denomina
reflejo de retirada).

Como resultado de la actividad de los circuitos implicados en el reflejo de
flexidn, la estimulacion de las fibras que conducen la informacién nociceptiva
produce la excitacién (contraccion) de los misculos flexores ipsilaterales y la
inhibicion de los mulsculos extensores ipsilaterales (Fig. 23.17). La flexion del
miembro estimulado esta acompafiada de la reaccién opuesta en el miembro
contralateral donde se produce la excitacion de los misculos extensores y la
inhibicién de los flexores a través de otro reflejo, el reflejo de extension
cruzado; este tiene una clara utilidad bioldgica, ya que mientras el miembro
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dafiado se aparta del peligro, el otro miembro mantiene el equilibrio o participa
en la locomocién. Ademds pone de manifiesto que los reflejos no tienen lugar de
una forma aislada, pues el circuito del reflejo de flexion no sélo controla la
extremidad estimulada, sino que también entra en contacto con circuitos
implicados en la coordinacién de la otra u otras extremidades.

Las aferencias desde los nociceptores llegan al asta dorsal donde se ramifican
antes de hacer sinapsis con diferentes interneuronas y de esta manera dar
lugar a circuitos divergentes que distribuyen la informaciéon hacia las
motoneuronas que controlan los mdsculos nhecesarios para la retirada. La
inhibicion reciproca también es el mecanismo implicado en este reflejo para
inhibir los mdsculos antagonistas y facilitar el movimiento de la articulacion
(Fig. 23.17). El reflejo extensor cruzado continla durante un tiempo prolongado
que el reflejo flexor, probablemente por la accion de circuitos reververantes
entre las interneuronas.

A pesar de que el reflejo de flexién es una respuesta relativamente
estereotipada, se producen variaciones en funcién de la intensidad del estimulo.
Los circuitos integradores de la medula espinal hacen que se contraigan aquellos
musculos que pueden alejar con maxima efectividad la parte del cuerpo dolorida
del objeto que produce el dafio y fambién median otros reflejos y acciones del
SNC para mover la totalidad del cuerpo y escapar del estimulo nocivo.

Los circuitos del reflejo de flexion y de extensién cruzado median en la
retirada de estimulos nocivos y estdn implicados en la coordinacién de los
movimientos en actividades tales como el salto, la carrera o la marcha. Estas
actividades motoras se producen como consecuencia de la contraccion y
relajacién ritmicas de los musculos flexores y extensores. La coordinacion
necesaria para una actividad motora ritmica es proporcionada por circuitos
especializados denominados generadores de accién central o generadores
centrales de patrones, que se encuentran localizados en la médula espinal y
estdn controlados por sefiales sensoriales y por influencias descendentes desde
los centros del encéfalo. (Resumen 983)

Sistema Nervioso Auténomo

El SNP esta constituido por dos grandes divisiones el Sistema nervioso
somdtico y el Sistema Nervioso Auténomo. El sistema nervioso somdtico esta
constituido por los nervios aferentes que llevan informacién al SNC desde los
receptores sensoriales y por los nervios eferentes que controlan el movimiento
de los misculos estriados. La otra divisién del SNP, el sistema nervioso
auténomo (SNA), es la encargada de controlar nuestros érganos internos (Tabla
23.1) con el fin de mantener la homeostasis. Los mecanismos heurales
esenciales para mantener un ambiente interno estable se localizan en el
hipotdlamo. Esta estructura del SN integra la informacién que recibe de
muchas partes del encéfalo y genera una respuesta unificada a través de dos
sistemas que estdn bajo su control el SNA y el Sistema Endocrino.
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El SNA es la division del SNP que participa en la regulacion del ambiente
interno del organismo. Incluye fibras aferentes que llevan informacién sensorial
al SNC del estado de los érganos internos y modulan la actividad auténoma. Los
cuerpos celulares se localizan en los ganglios de las raices dorsales de la médula
espinal y de los nervios craneales. Los axones que entran en la médula espinal
terminan en la sustancia gris intermedia, mientras que los que llegan al tronco
del encéfalo, en los nervios craneales VII, IX y X, terminan en el nicleo del
tracto solitario. EIl SNA es considerado sobre todo un sistema eferente, un
sistema de respuesta. Mientras que las fibras eferentes somdticas controlan la
musculatura esquelética, las fibras eferentes del SNA ejercen control de la
musculatura lisa, del masculo cardiaco y de las gldndulas (Tabla 23.1). Estas
fibras del SNA llegan a diferentes partes de nuestro cuerpo para intervenir en
funciones muy diversas (Fig. 23.18). Entre otras, regulan la funcién secretora
de las gldndulas salivares, sudoripatas y lagrimales, y la liberacién hormonal de
la medula de las glandulas suprarrenales, inervan el sistema cardiovascular y
respiratorio, controlan las funciones digestivas y metabdlicas del tracto
gastrointestinal, el higado y el pdncreas, y actlan sobre el intestino grueso, el
recto y la vejiga urinaria, asi como sobre los 6rganos reproductores.

El SNA no funciona auténomamente (se pensaba asi al principio). Al SNA se le
denomina también involuntario o vegetativo. Tal dicotomia no es del todo
correcta pues, aunque la mayoria de la regulacion auténoma se hace de manera
automdtica, también algunos de los movimientos controlados por el Sistema
motor somdtico son involuntarios, como los reflejos. Mientras que con
entrenamiento es posible el control voluntario de las respuestas auténomas (ej.:
la relajacidn) Las funciones controladas por el SNA suelen llevarse a cabo de
una manera automdtica, sin un control voluntario ni consciente, y de una forma
extraordinariamente coordinada. (Ej: Susto aunque no te muevas, la alteracién
interna es el resultado de la actividad del SNA)

Organizacién Anatémica de las Divisiones del Sistema Nervioso Auténomo

El SNA controla el funcionamiento de los 6rganos internos mediante reflejos
con diferente grado de complejidad. Entre los reflejos que se establecen a
nivel de la médula espinal estdn: los de defecacién, miccion y eyaculacién. Si se
secciona la médula espinal desaparecen aquellos reflejos espinales que se
localizan por debajo del nivel de la seccidn, aunque posteriormente algunos se
recuperan. Otros reflejos se establecen en el tronco del encéfalo. Cuando se
secciona el encéfalo por encima del puente: las funciones respiratoria y
cardiovascular se mantienen, debido a que algunos nicleos del tronco del
encéfalo contribuyen a regular el SNA: el nlcleo del tracto solitario es uno de
ellos. Este nicleo del bulbo raquideo, conectado con el hipotdlamo, recibe la
informacion sensorial procedente de las visceras y controla el funcionamiento
del SNA a través de un conjunto de circuitos reflejos.

Otras de las funciones del SNA requieren de la regulacion de centros
superiores del SNC: el hipotdlamo es la estructura del encéfalo mds relevante.
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Otras zonas, como es el caso de la corteza cerebral, el hipocampo, la amigdala,
la formacién reticular y algunos nicleos taldmicos suelen ejercer su influencia a
través del hipotdlamo. Este nlcleo integra las aferencias que recibe desde
diferentes centros del encéfalo y la informacién visceral, procedente de
neuronas de la médula espinal y del tronco del encéfalo, en un patrén coherente
de respuestas autonomas.

La informaciéon procedente del hipotdlamo, de los diferentes ndcleos
troncoencefdlicos implicados o de los circuitos locales que procesan la
informacién visceral, llega a las neuronas de los nicleos motores viscerales del
tronco del encéfalo (Fig. 13.15 - 13.17) y a las neuronas motoras viscerales de la
médula espinal (13.5). Los axones de estas neuronas parten a través de los
nervios craneales o de las raices ventrales, respectivamente. Estos axones
hacen sinapsis en los ganglios auténomos periféricos con neuronas cuyo axoén
alcanza el érgano a inervar. Para la inervacién autonoma, dos neuronas unen el
SNC a los drganos de la periferia, la neurona preganglionar vy la neurona
postganglionar. El cuerpo celular de la neurona preganglionar se localiza en el
SNC, y el de la neurona postganglionar en el ganglio auténomo?® (Fig. 23.19). Las
neuronas que dan érdenes motoras a los musculos estriados se sitian en el SNC,
mientras que las neuronas que inervan los efectores del SNA se localizan fuera
del SNC, en los ganglios auténomos.

El SNA tiene dos divisiones principales: el SN Simpdtico y el SN
parasimpdtico. Existen diferencias en la organizacion anatémica de ambos
sistemas (Fig. 23.18). El lugar del SNC donde se localizan las neuronas
preganglionares es una de ellas. Las heuronas preganglionares del SN simpdtico
tienen sus cuerpos celulares en las astas laterales de la médula espinal.
Mientras que los axones preganglionares del SN parasimpdtico tienen su origen
en neuronas localizadas en nicleos del tronco del encéfalo y en los segmentos
sacros intfermedios (S2 - S4) de la medula espinal desde donde viajan en nervios
craneales (IIIVII, IX o X) y con el nervio pélvico respectivamente. Otra
diferencia es la localizacion de los ganglios periféricos: en la divisidn
parasimpdtica los ganglios se sitlan en los érganos que inerva (6rgano diana) o
muy cerca de ellos (son largos) . Los axones preganglionares simpdticos son
generalmente cortos, sinaptando en ganglios muy préximos al SNC, la mayoria
de ellos en los ganglios de la cadena paravertebral (Fig. 23.18)

Una tercera division del SNA, el Sistema Nervioso Entérico, se encuentra
situada en su totalidad en la periferia y su actuacién muestra una gran
autonomia respecto del hipotdlamo y del resto del SNC. Este sistema nheural
proporciona inervacion a los érganos del sistema digestivo para mantener la
contraccién coordinada y ritmica de la musculatura lisa 'y controlar la liberacién
de moco lubricante y enzimas digestivas. Esta formado por una red de neuronas
interconectadas formando dos plexos cuyos somas se localizan en mdltiples

2 , , ., . ., .
La médula de las glandulas suprarrenales es una excepcion a esta organizacion del SNA, ya que recibe
inervacion directa desde las neuronas preganglionares simpaticas.
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ganglios. Este sistema recibe aferencias de los otros dos componentes del
SNA, por lo que indirectamente le llegan influencias del SNC.

Los terminales axonicos de las neuronas auténomas liberan principalmente
acetilcolina y noradrenalina. Los axones preganglionares simpdticos y
parasimpdticos y los axones postganglionares parasimpdticos liberan
acetilcolina. En los ganglios de ambas divisiones, la acetilcolina se une a
receptores nicotinicos. En estas sinapsis también se liberan diferentes péptidos
neuroactivos que tienen efectos moduladores.

Las fibras postganglionares simpdticas secretan principalmente noradrenalina
que se une a los diferentes subtipos de receptores adrenérgicos localizados en
distintas estructuras. El tipo y localizacién del receptor adrenérgico va a
determinar el efecto producido por el neurotransmisor.

Funciones del Sistema Nervioso Auténomo

Las diferencias entre los sistemas simpdtico y parasimpdtico no sélo se
observan a nivel anatémico sino también con relacién a sus funciones. La
regulacion que ejercen las divisiones simpdticas y parasimpdticas sobre el
corazon, los pulmones, etfc. suelen ser opuestas (Tabla 23.2). En condiciones
normales de reposo, el simpdtico mantiene el funcionamiento adecuado de estos
organos contrarrestando los efectos del parasimpdtico.

La funcidn principal que desempefia el SN simpdtico es actuar como sistema de
"urgencia”, provocando cambios vasculares, hormonales, metabdlicos y
fisiolégicos que permiten una respuesta conductual adecuada en situaciones de
emergencia y ofras condiciones que requieren actividad (Cuadro 23.6). Asi, en
toda situacion de estrés producida tanto por estimulos fisicos como
psicoldgicos se produce un rdpido aumento de la actividad simpdtica (La
activacidn simpdtica: corazén mds deprisa, respiracion acelerada, etc.) A este
conjunto de respuestas simpdticas se les denominé respuestas simpdticas de
reaccion de “lucha o huida”, ya que los procesos fisioldgicos que se producen
estdn dirigidos a conseguir un mayor flujo sanguineo con un aporte
suplementario de oxigeno y glucosa para que el musculo esquelético pueda
desarrollar un mayor esfuerzo que permita afrontar la situacion que amenaza
nuestro bienestar. (Tabla 23.3) El SN parasimpdtico es el responsable de los
procesos fisioldgicos de cardcter reparador que suelen ir asociados al reposo.
Es la divisidn especializada en la conservacién de energia. El SN parasimpdtico
estimula los procesos que tienen lugar en condiciones normales para asegurar el
bienestar a largo plazo (ej.. digestién). Ya que ambas divisiones del SNA
persiguen fines incompatibles, si se activaran a la vez los resultados serian
desastrosos. Afortunadamente hay muchos elementos de seguridad que impiden
que esto suceda. Los circuitos del SNC que activan el SN simpdtico inhiben al
SN parasimpdtico al mismo tiempo (Tabla 23.2). Sobre algunos de ellos se da el
equilibrio entre las divisiones simpdtica y parasimpdtica, y por ejemplo los
musculos lisos del tracto gastrointestinal reciben una doble inervacion. Los
axones parasimpdticos contraen los mdsculos lisos del tracto gastrointestinal, lo
que favorece la movilidad intestinal y por tanto la digestién, mientras que la
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estimulacién simpdtica la inhibe. (Al revés en el corazdn). Algunas funciones que
estdn bajo control del SNA requieren de la accién complementaria y coordinada
de ambas divisiones. La regulacién del tamafio de la pupila es una de ellas. El
tamafio esta controlado mediante las acciones que las divisiones simpdtica y
parasimpdtica ejercen sobre los musculos. La actividad simpdtica provoca la
contraccién pupilar. La inervacién autonoma que recibe hace que los estimulos
que activan el sistema tengan consecuencias sobre su tamafo. (Sobresalto, la
pupila se dilata). Otro Ej. De coordinacién de la actividad simpdtica-
parasimpdtica es el control neural del la respuesta sexual masculina (cuadro
23.7)



