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The activity of medial vestibular nucleus neurons projecting to the contralateral abducens
nucleus (premotor vestibular neurons) has been recorded during spontaneous and vestibular
induced eye movements in the alert cat. Recorded neurons were identified by their antidromic
activation from the abducens nucleus and by the post-synaptic field potential induced in this
nucleus. The activity of identified medial vestibular neurons increased significantly with hor
izontal eye position and velocity toward the contralateral side, and decreased abruptly during
ipsilateral saccades. The activity of these neurons was also related to head velocity toward the
ipsilateral side. The functional role and origin of eye position and velocity signals present in
these vestibular neurons are discussed.

Key words: Medial vestibular nucleus, Spike-triggered averaging, Abducens nucleus, Eye
movements, Oculomotor system.

La funcion del reflejo vestibulo-ocular
es corregir el desfase posicional del globo
ocular inducido por movimientos de la ca-
beza mediante la produccion de movi
mientos compensatorios de los ojos. Lo-
rente de N6 (17) describio la organiza-
cion neuronal de.este reflejo como un cir
cuit© en el que intervienen tres neuronas.
La neurona de primer orden conecta con
los receptores de los canales semicirculares 
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** A quien debe dirigirse la correspondencia.

y termina en el nucleo vestibular; la neu
rona de segundo orden tiene su soma en
el nucleo vestibular y proyecta a los nu-
cleos oculomotores, donde se encuentra la
motoneurona, ultima neurona del arco re
flejo.

Las proyecciones de las neuronas ves
tibulares de segundo orden sobre el nucleo
del motor ocular externo (MOE) se or-
ganizan segun una doble via, excitadora
desde el nucleo vestibular medial contra
lateral e inhibidora desde el homolateral
(2, 9, 20). Lorente de No (17) sugirio
que la neurona vestibular de segundo or
den es un mero transmisor de la sehal de 
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rotacion de la cabeza, desde el laberinto
hacia las motoneuronas. Recientemente se
ha comprobado que, junto a neuronas
vestibulares de segundo orden que solo
poseen serial de velocidad de la cabeza,
existen otras con una serial adicional de
posicion y/o velocidad ocular (1, 3, 12,
19, 22). Se desconoce aun que tipos neu
ronales proyectan monosinapticamente
sobre los nucleos motores oculares.

El objetivo del presente trabajo £ue la
caracterizacion precisa del patron de dis-
paro de las neuronas vestibulares que pro
yectan al nucleo del MOE (neuronas ves
tibulares premotoras, en adelante), duran
te movimientos espontaneos e inducidos
por estimulacion vestibular. Se analizo la
presencia de senales de posicion y veloci
dad ocular, asi como de velocidad de la ca
beza, en la actividad de las neuronas ves
tibulares premotoras. Tambien se com
pare su actividad con la de otras neuronas
vestibulares que no proyectan al nucleo
del MOE.

Material y Metodos

Los experimentos se realizaron en 4 ga
tes adultos. Bajo anestesia general (pen
tobarbital sodico, 35 mg/kg, i.p.) se les
implantaron dos electrodos cronicos (fig
1 A), uno bipolar, de estimulacion, en el
nervio del MOE derecho y otro mono-
polar, de estimulacion y registro, en el nu
cleo del MOE derecho, en el lugar en que
se indujo el maximo potencial antidromico
por la estimulacion desde el primer elec
trode. Se comprobo la correcta localiza-
cion del primer electrodo mediante la pro-
duccion del correspondiente movimiento
de abduccidn del ojo homolateral. Los
movimientos oculares se registraron me
diante la tecnica del seguidor electromag-
netico de la posicion ocular (11), para lo
cual se fijo mediante sutura una pequeria
bobina (tres vueltas de acero inoxidable de
25 pm de diametro) a la esclerotica del ojo
derecho, a 2 mm del iris. A cada animal se 

implanto tambien un sistema de fijacion de
la cabeza para facilitar el registro extra-
celular de la actividad neuronal en el ani
mal despierto. El acceso al nucleo vesti
bular medial izquierdo se realizo a traves
del cerebelo intacto, por un pequerio ori-
ficio abierto en el hueso occipital.

Las sesiones de registro comenzaron
dos semanas despues de la operacion qui-
rurgica, realizandose en dias alternos, con
una duracion de 3 a 5 horas por sesion. El
animal se inmovilizo, procurando su ma
xima comodidad, sobre una mesa de re
gistro giratoria, dotada de un dispositivo
jara medir su posicion angular en el piano
torizontal. Los registros unitarios se rea-
izaron con micropipetas de vidrio llenas

con ClNa 2M (2-5 MQ de impedancia).
La actividad de las neuronas, los movi
mientos oculares y la rotacion de la mesa
se grabaron en cinta magnetica para su
posterior analisis (5). Los potenciales de
accion de las neuronas vestibulares regis-
tradas se utilizaron para sincronizar un
promediador digital programable (fig.
1 B), con una resolucion de 5 ps en
tiempo y de 0,2 pV en voltaje. La activi
dad electrica registrada en el nucleo del
MOE derecho se promedio, un mi'nimo de
5.000 veces, desde 3 ms antes, hasta 7 ms
despues del disparo de la neurona ves
tibular (9).

La informacion almacenada en cinta
magnetica se transfirid en bloques de 5 s
a un ordenador IBM PC-XT, mediante un
convertidor analogico-digital con un in
terval© de muestreo de 0,2 ms. La rela-
cion entre la frecuencia de disparo de la
neurona y la posicion ocular se estudio
como sigue. Un programa determind la
frecuencia media de disparo en periodos
de 200 ms durante las fijaciones oculares;
el analisis empezo 300 ms despues de
cada movimiento sacadico con el fin de
evitar la posible caida exponencial en la ac
tividad de la neurona (5, 19). Para las re-
laciones entre la frecuencia de disparo y la
velocidad ocular, el programa represento
la velocidad maxima del movimiento sa- 
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cadico frente a la frecuencia maxima de
disparo de la neurona, previa substraccion
del componente de posicion ocular (4, 14).
La localizacion de los electrodos de regis-
tro y/o estimulacion se comprobo histo-
logicamente al final de los experimentos
con la ayuda de lesiones electroliticas (5).

Resultados

Identification de las neuronas vestibu-
lares premotoras. — Para la localizacion
del nucleo vestibular medial se tomaron
como referencias las coordenadas estereo-
taxicas con respecto al nucleo del MOE
(fig. 1 A) y el patron de actividad de la po-
blacion de neuronas registradas en res-
puesta a la rotacion de la cabeza (actividad
tipo I) (8). Las neuronas vestibulares pre

motoras se identificaron siguiendo tres
criterios: a) test de colision durante la ac-
tivacion antidromica desde el nucleo del
MOE contralateral; b) modulacion sinu
soidal de la frecuencia de disparo en res-
puesta a la rotacion del animal en el piano
horizontal; y c) promedio del potencial
postsinaptico inducido en el nucleo del
MOE (fig. 1 B). Un ejemplo del test de
colision para una neurona vestibular pre-
motora se muestra en la fig. 1 C. La la-
tencia antidromica, medida al primer pico
positive, de las neuronas vestibulares pre
motoras (n = 10) vario entre 0,3 y 0,55
ms. El potencial de campo postsinaptico
inducido en el nucleo del MOE contrala
teral por las neuronas vestibulares pre
motoras consistio en una deflexion inicial
positiva-negativa-positiva seguida por una
onda lenta negativa (fig. 1 D). La espiga

Fig. 1. Diserio experimental.
A) Seccion del tronco del encefalo del gato con los puntos de registro (Reg) y estimulacion (Est). Vm,
nucleo vestibular medial; MOE, nucleo del motor ocular externo. B) Esquema de la tecnica de promedio
disparado por una espiga. Mn, motoneurona del nucleo del motor ocular externo; (a), Vm es la neurona
cuya actividad se utiliza como disparo para sincronizar el promedio en b (Mn). C) Test de colision para
la identificacion de una neurona del nucleo vestibular medial. Los triangulos indican el inicio del artefacto
del estimulo en el nucleo del MOE contralateral. D) Promedio del potencial de campo registrado en el
nucleo del MOE disparado por la neurona vestibular mostrada en C. E) Neurona del nucleo vestibular
medial no activada desde el nucleo del MOE, con el fallo consiguiente en el test de colision. F) Igual
quo en D para la celula mostrada en E. Calibraciones: 1 mV y 2 ms para C y E, y 5 pV y 1 ms para

D y F.
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trifasica inicial, dada su forma y latencia,
se interpret© como la llegada del impulse
nervioso al nucleo del MOE (9, 19). La
siguiente onda negativa comenzo entre
0,3 y 0,6 ms despues del inicio de la espiga
trifasica (20) y se interpreto como el re-
sultado de las corrientes postsinapticas
despolarizadoras inducidas en el nucleo
del MOE por la neurona vestibular que
sincronizo el promedio (9). Las neuronas
vestibulares no activadas antidromicamen-
te (fig. 1 E) no indujeron ningun potencial
de campo postsinaptico en el nucleo del
MOE (fig. 1 F).

Actividad de las neuronas vestibulares
premotoras durante movimientos espon-
taneos. — Estas neuronas modularon su
actividad en funcion de la posicion ocular,
aumentando su frecuencia de disparo para
posiciones hacia el lado contralateral (di-
reccion on) y disminuyendola para posi

ciones homolaterales (direccion off). En la
fig. 2 A se muestra una neurona localizada
en el nucleo vestibular medial izquierdo
cuya proyeccion al nucleo del MOE con
tralateral se demostro mediante la tecnica
del promedio de campo extracelular. Se
observa en su patron de disparo la presen-
cia de senales de posicion y velocidad ocu
lar, en contraste con la neurona de la fig.
2 B, cuyo axon no termind en el nucleo
del MOE. De las relaciones entre frecuen
cia de disparo y posicion ocular (fig. 3 A)
se calcularon los coeficientes de sensibili-
dad a la posicion (k, valor de la pendiente
de la recta ajustada) de estas neuronas. La
sensibilidad a la posicion fue pequena, va-
riando entre 1,2 y 2,3 espigas/s/grado
para las neuronas vestibulares premotoras
(fig. 3 A) con una correlacion siempre sig-
nificativa (test de la F, p 0,01). Por el
contrario, la correlacion para las neuronas
que no proyectaron al MOE fue en todos

Fig. 2. Registro de dos neuronas del nucleo vestibular medial (lado izquierdo) durante movimientos
espontaneos.

A) Registro de una neurona vestibular activada desde el nucleo del MOE contralateral y cuya proyeccion
se comprobo mediante cl promedio. B) Registro de una neurona vestibular no activada y sin efecto
en el promedio. De arriba abajo se representan: la posicion (P), en grados y la velocidad (f), en grados/s,
del ojo derecho en el piano horizontal y la frecuencia de disparo instantanea de la neurona en espigas/s

(FD). I, izquierda; D, derecha. Se indican las calibraciones en cada caso.
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Fig. 3. Relation entre frecuencia de disparo y position y velotidad ocular de dos neuronas del nucleo
vestibular medial (lado izquierdo).

A) Relacion entre la frecuencia de disparo (FD), en espigas/s y la posicion del ojo derecho (P), en
grados, de una neurona vestibular que proyecto al nucleo del MOE (los circulos negros representan los
datos, la linea continua corresponde a la recta de regresion y = 39,5 4- l,5x, r = 0,86) y de una neurona
vestibular que no proyecto (los circulos blancos representan los datos, la linea a trazos corresponde a
la recta de regresion y = 105,8 + 0,36x, r = 0,3). I, D, izquierda y derecha, respectivamente.
B) Relacion entre la frecuencia de disparo (FD) y la velocidad (f) del ojo derecho en grados/s para
las mismas neuronas que en A. Los circulos negros (datos) y la linea continua (recta de regresion y =
—0,07 + 0,3x, r = 0,97) corresponde a la neurona vestibular premotora. Los circulos blancos (datos)

y la linea a trazos (recta de regresion y = —2,7 + 0,05x, r = 0,64) corresponden a la neurona vestibular
que no proyecto al nucleo del MOE.

los casos (n = 6) no significativa, lo cual
indico su carencia de serial de posicion
ocular (fig. 3 A). Durante fijaciones ocu-
lares, el intervalo interespiga (inverso de la
frecuencia instantanea de disparo) mostro
una mayor variabilidad (1,7-3 veces) en las
neuronas vestibulares premotoras que en
las que no proyectaron al nucleo del MOE
(no ilustrado). Ambos tipos de neuronas
mostraron una variabiliaad del intervalo
interespiga mayor (2,5-5 veces) que la des-
crita para las motoneuronas del MOE (5,
14). La relacion entre la tasa de disparo y
la velocidad ocular durante movimientos
sacadicos espontaneos revelo un pequeno
componente de sensibilidad a la velocidad
(r, valor de la pendiente de la recta ajus-
tada) en las neuronas vestibulares premo
toras. Los valores de r variaron entre 0,3
y 0,6 espigas/s/grado/s (fig. 3 B) re-
sultando las correlaciones significativas
(p 0,01). Las neuronas vestibulares que 

no proyectaron al nucleo del MOE no
mostraron sensibilidad a la velocidad ocu
lar, segun se deduce de las relaciones tasa-
velocidad (fig. 3 B), presentando en todos
los casos correlaciones no significativas.
Para las neuronas vestibulares premotoras,
la inhibicion durante los sacadicos off fue
mas evidente que la activacion para los sa
cadicos on (fig. 2 A).

Actividad de las neuronas vestibulares
premotoras durante estimulacion vestibu
lar. — Las neuronas vestibulares premo
toras fueron neuronas tipo I, es decir, res-
pondieron con un aumento de actividad a
la rotacion de la cabeza hacia el lado ho
molateral y con una inhibicion a la rota
cion hacia el lado contralateral (fig. 4 A).
Tambien se registro la actividad de neu
ronas tipo I que no proyectaron al nucleo
del MOE (fig. 4 B) y de neuronas vesti
bulares tipo II (8), cuyo patron de acti-
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Fig. 4. Registro de dos neuronas del nucleo vestibular medial (lado Izquierdo) durante estimulacion ves
tibular.

A) Registro de una neurona vestibular activada desde el nucleo del MOE y con efecto postsinaptico en
el promedio. B) Registro de una neurona vestibular no activada y sin efecto en el promedio. P, P, FD,
I y D como en la fig. 2. Las li'neas punteadas senalan la actividad de las neuronas durante movimientos

sacadicos hacia la izquierda. Se indican las calibraciones en cada caso.

vidad durante la rotacion £ue inverso al de
las neuronas tipo I y las cuales no pro-
yectaron en ningun caso (n = 3) al nucleo
del MOE (20).

Las neuronas vestibulares premotoras
presentaron una actividad durante la esti
mulacion vestibular proporcional a la ve-
locidad de la cabeza. Los valores del des-
fase entre la envolvente de la frecuencia de
disparo y la posicion ocular oscilaron en
tre 90° y 96° para una frecuencia de rota
cion sinusoidal de 0,2 Hz. Para esta mis
ma frecuencia de rotacion, el valor del
desfase en las motoneuronas del MOE se
ha descrito con un rango de 10° a 20° (5).

Si bien las neuronas vestibulares regis-
tradas, premotoras o no, mostraron un
comportamiento semejante durante la fase
lenta del reflejo vestibulo-ocular, su com
portamiento fue distinto con respecto a la
fase rapida del reflejo (sacadas). Las neu
ronas vestibulares premotoras se inhibie-
ron durante las sacadas en la direccion off
(fig 4 A). No se observe ninguna res-
puesta activadora durante los sacadicos on
del reflejo, posiblemente, porque ocurrie-
ron cuando la serial predominante sobre la
neurona fue una inhibicion a traves del sis- 

tema vestibular. Por el contrario, el patron
de disparo de las neuronas vestibulares
que no proyectaron al nucleo del MOE no
se modified durante la fase rapida del re
flejo vestibulo-ocular (fig. 4 B).

Discusion

De acuerdo con los presentes resultados
se ha demostrado que las neuronas del nu
cleo vestibular medial que proyectan al
nucleo del MOE contralateral poseen se-
nales de posicion y velocidad ocular, ade-
mas de la serial de velocidad de la cabeza.

Para la identificacion de las neuronas
vestibulares se empleo el test de colision
durante la activacion antidromica desde el
nucleo del MOE. El uso exclusive de este
criterio hubiera sido insuficiente, ya que
se podrian haber estimulado axones ves
tibulares de paso que no terminan en el
nucleo del MOE (3, 19). Para asegurar la
identificacion de las neuronas vestibulares
premotoras se utilizo la tecnica del pro
medio disparado por una espiga (10, 15),
registrada en el animal despierto (9). Esta
tecnica permitio identificar las neuronas
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prepositus hipoglossi [6]) dotadas
I de posicion y velocidad ocular y

beza cursan

vestibulares que proyectan monosinapti-
camente sobre el nucleo del MOE (pre
motoras), asi como la naturaleza, activa-
dora o inhibidora, de la proyeccion. Los
potenciales postsinapticos inducidos en el
nucleo del MOE contralateral por las neu-
ronas vestibulares premotoras fueron to-
dos de tipo activador, y de amplitud si
milar a los obtenidos previamente (9).

premotoras
milar a los obtenidos previan

Las neuronas vestibulares
descritas en el presente trabajo son simi-
lares a las registradas por Fuchs y Kimm
(12) en el nucleo vestibular medial de pri
mates, y presentan valores semejantes de
sensibilidad a la posicion (£) y a la velo
cidad (r) ocular. Los axones TVP {tonic-
vestibular pause) registrados por Pola y
Robinson en el fasciculo longitudinal me
dial de primates (21) presentan un com-

Eortamiento similar a las neuronas vesti-
ulares descritas en este trabajo, ya que

fioseen serial de posicion y velocidad ocu-
ar en adicion a la serial de rotacion de la

cabeza. Sin embargo, la actividad de los
axones TVP se relaciona principalmente
con movimientos oculares y rotacion de la
cabeza en el piano vertical, los valores para
k y r estan incluidos en un rango mas am-
plio y muchos de ellos se inhiben durante
movimientos oculares rapidos en las dos
direcciones. Esta discrepancia se puede
deber a diferencias entre especies y/o al
hecho de que otras neuronas (por ejemplo,
las de la formacion reticular subyacente al
nucleo ]
de senal
de sehal de rotacion de la ca
tambien sus axones a traves del fasciculo
longitudinal medial.

La frecuencia de disparo de las neuronas
vestibulares premotoras se incremento
para sucesivas fijaciones oculares y para
movimientos sacadicos hacia el lado con
tralateral (direction on) y disminuyo para
los movimientos sacadicos en la direccion
q/jC Como es sabido, el nucleo prepositus
hipoglossi y la formacion reticular adya-
cente estan intimamente relacionados con
la genesis de los movimientos oculares en 

el piano horizontal (7, 9, 16) y presentan
multiples conexiones reciprocas con los
nucleos vestibulares (18). Se puede supo-
ner, por tanto, que las senales de posicion
y velocidad ocular presentes en las neu
ronas vestibulares oculomotoras provie-
nen de dichas estructuras.

Durante el reflejo vestibulo-ocular, el
disparo de estas neuronas vestibulares
oculomotoras, tipo I (8), correlaciond con
la velocidad de la cabeza. Sobreimpuesta a
esta serial se demostro la presencia de una
clara inhibicion durante movimientos ra
pidos compensatorios en la direccion q/jf.
Esta senal inhibidora es simultanea con la
que llega al MOE desde las neuronas de
brote inhibidor de la formacion reticular
(15). Es posible que estas mismas neuro
nas reticulates produzcan la inhibicion so
bre las neuronas vestibulares premotoras.
El decremento de actividad vestibular du
rante los movimientos oculares rapidos
compensatorios en direccion q/f evita la
activation del nucleo del MOE contrala
teral y contribuye a su inhibicion de un
modo indirecto.

Los nucleos prepositus hipoglossi (7, 9)
y vestibular (13) han sido propuestos
como centros de integration alternatives
de la senal de velocidad del ojo para ob-
tener la senal de posicion necesaria en el
mantenimiento de las fijaciones oculares.
Recientemente se ha demostrado que am-
bas estructuras constituyen centros pre-
motores que proyectan sobre el nucleo del
MOE (9). A partir de estos y otros resul-
tados (7, 18, 19) es logico pensar que exis-
te una fuerte interconexion funcional entre
ambas estructuras, ya que el nucleo ves
tibular obtiene information de la posicion
ocular durante los movimientos oculares
espontaneos desde el nucleo prepositus hi
poglossi, y este de la posicion del ojo du
rante la rotacion de la cabeza desde el nu
cleo vestibular.
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Resumen

Se registra cn el gato despierto la actividad de neu-
ronas del nucleo vestibular medial que proyectan al
nucleo del motor ocular externo contralateral (neu-
ronas vestibulares premotoras) durante movimientos
espontaneos c inducidos por estimulacion vestibular.
Las neuronas registradas se identifican mediante su
activacion antidromica y por el potencial postsinap-
tico inducido en el nucleo del motor ocular externo.
La actividad de las neuronas identificadas del nucleo
vestibular medial correlaciona significativamente con
la posicion y velocidad ocular en el piano horizontal
hacia el lado contralateral, con pausas durante mo
vimientos sacadicos homolateralcs. Su actividad tam-
bien se relaciona con la velocidad de la cabeza hacia
el lado homolateral. Se discute el posible significado
funcional y origen de las senales de posicion y ve
locidad presentes en las neuronas vestibulares regis
tradas.

Palabras clave: Nucleo vestibular medial, Nucleo
del motor ocular externo, Sistema oculomotor.
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