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The activity of antidromically identified abducens nucleus motoneurons and inter-
nuclear neurons has been recorded during saccadic eye movements in the alert cat.
The activity of these neurons has been demonstrated to be the sum of a velocity
component proportional to eye velocity plus a position component proportional to
instantaneous eye position during the movement. Results are discussed in relation
to proposed models about the generation of saccadic eye movements.
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Se ha propuesto que para la genera­
tion de movimientos oculares rapidos
(sacadicos) las neuronas del nucleo mo­
tor ocular externo (nMOE) reciben dos
tipos de senales, una proporcional a la
velocidad ocular y otra a la position ab-
soluta del ojo en la orbita (2-5, 10, 13).
Los dos tipos neuronales (6) presentes
en el nMOE (motoneuronas, Mns e in-
terneuronas internucleares, Ints) reciben
ambas senales de neuronas en brote y 
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de neuronas tonicas localizadas en la for­
mation reticular ponto-bulbar (5, 13).
De acuerdo con la information que reci­
ben, la frecuencia instantanea (F) de dis-
paro de las neuronas del nMOE respon-
de a la siguiente ecuacion (9, 10)

F = Fo + kP + rP [1]

donde Fo es la frecuencia de disparo
cuando el ojo csta en el centro de la
orbita y k y r son dos constantes de pro­
porcionalidad, especificas de cada neu-
rona, que indican su sensibilidad a la po­
sition (P) y a la velocidad (P) ocular.
El producto rP es igual a cero durante
fijaciones oculares y tanto kP como rP
pueden tomar valores negatives para fi- 
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jaciones y/o movimientos oculares en la
direccidn de inactivacidn (aduccion).

La cuantificacion de los parametros k
y r ha sido realizada en el gato (2, 3) y
en el mono (9, 10, 13), aunque, concre-
tamente en el gato, no se ha estudiado
aun la cintiica de entrada de las senales
de posicidn y velocidad en las neuronas
del nMOE durante movimientos oculares
espontaneos. El estudio de dichos aspec-
tos cineticos (13) es "importante para
comprobar la presencia en el gato de un
componente de aceleracion, tai como se
ha descrito en el mono (8, 13); para de-
terminar la posible presencia de no li-
nearidades en el componente de veloci­
dad, al igual que han sido descritas re-
cientemente para el componente de po­
sition (2, 3); y para determinar el tipo
de relation (lineal, exponential, etc.) en-
tre el componente de velocidad y la ve­
locidad ocular. Tales han sido pues los
objetivos del presente trabajo.

Material y Metodos

Se utilizaron 3 gates adultos con pe­
sos comprendidos entre 2 y 3,5 kg. A
cada animal se le implantaron bajo anes-
tesia (35 mg/kg de pentobarbital sddi-
co, i.p.), 2 electrodes bipolares de esti-
mulacion, uno en el nervio del MOE
izquierdo, homolateral al registro y otro
en el nucleo del motor ocular comun
contralateral (3). Al mismo tiempo se le
coloco un sistema de inmovilizacion ce-
falica para permitir el registro de la ac­
tividad neuronal en el animal despierto.
El registro de la actividad electrica neu­
ronal se realizo con micropipctas de vi-
drio llenas de una solution de CINa 2M
(2-5 Mohmios de impedancia). La acti­
vidad neuronal se registro y amplified a
traves de un sistema estandard (2, 3),
filtrandose las frecuencias inferiores a
0,1 Hz y superiores a 10 KHz (2). La
posicidn del ojo en la orbita se registrd 

mediante la tecnica del seguidor electro-
magnetico de la posicidn ocular (2, 13).

Tanto la actividad neuronal como la
posicidn ocular se grabaron en una cinta
magnetica instrumental de 8 canales. Solo
se analizo la actividad de Mns e Ints
identificadas como tales mediante su ac­
tivation antidromica desde los lugares de
proyeccidn de sus axones (2, 3). Los da­
tes registrados se analizaron en un osci-
loscopio digital Norland 3001A. La ve­
locidad ocular se obtuvo como la prime-
ra derivada de la posicidn ocular. La
actividad neuronal se paso a traves de
un discriminador de ventana, generan-
dose un pulso cuadrado de corriente por
cada potential de action detectado. Los
intervalos entre pulsos se transformaron
en frecuencia instantanea mediante pro-
gramacion en el osciloscopio (fig. 1).

Una vez concluidas las sesiones expe­
rimentales, el animal se sacrifice con una
sobredosis del anestesico antes mencio-
nado y se perfundio por via intracardia-
ca con una solucidn salina isotonica se-
guida de formaldehido al 10 %. El tron-
co del encefalo se corto en rodajas de
50 pm con objeto de comprobar la loca­
lization de los electrodos de estimula-
cion, asi como de las zonas de registro.

Resultados

Un ejemplo de identification de una
Mn del nMOE mediante su activation
antidromica todo o nada desde el nervio
del VI par craneal homolateral en la fi-
gura 1. La presencia de una inflexidn en
el espacio IS-SD, tras la aplicacidn de
pulsos dobles de estimulacion con 0,5-
1 ms de intervalo (no ilustrado), indic6
que el electrode de registro se situ6 en
las proximidades de un soma neuro­
nal (2). De la misma forma, las Ints del
nMOE se identificaron por su activacidn
antidromica desde el nucleo motor ocu­
lar comun contralateral, distinguidndose
asi de las Mns (3).
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Una vez identificado cada tipo neuro­
nal, se procedio al registro de su activi­
dad espontanea durante movimientos
oculares de tipo sacadico (figs. 1-3). Las
Mns del nMOE presentaron una activi-
dad tonica para cada position ocular,
que aumento para fijaciones oculares en
la direction de abduction (o de activa­
tion) y disminuyo para fijaciones ocula­
res en la direction de aduccion (o de in­
activation). Dichas Mns presentaron
ademas una actividad fasica o en brote
relacionada con movimientos oculares
sacddicos en la direction de activation
(figs. 1 y 2), mientras que se inhibieron
durante movimientos sacadicos en la di­

Fig, 1. Actividad espont&nea de una motoneu-
rona (Mn) de nucleo motor ocular externo du­
rante un movimiento sac&dico en la direction

de activaci6n (izquierda, i).
En el Angulo superior izquierdo se muestra la
activacidn antidrdmica todo-nada de la Mn
desde el ncrvio del VI par crancal homolate­
ral. P, posicidn del ojo en la 6rbita; F, dos
reprcscntacioncs distintas del histograma. de
frecuencia de disparo de la Mn; IMP, rcpre-
sentaci6n mediantc ordcnador de los potcncia-
les de acci6n producidos por la Mn durante el
movimiento; d, derccha. Calibraciones como sc

indican.

Fig. 2. Evolucidn de la frecuencia de disparo
de una motoneurona (Mn) del nucleo motor
ocular externo durante un movimiento sacadico.
P, position ocular; P, velocidad ocular; F,
perfil de la frecuencia de disparo de la Mn;
kP, componente de position de la frecuencia
de disparo calculado segun la ecuacion [1],
k = 5 para esta Mn; F-kP, frecuencia total de
disparo de la Mn menos el componente de po­
sition. Ndtese la similitud entre P y kP y
entre P y F-kP. Calibraciones como se indican.

reccion de inactivation. Las Ints del
nMOE presentaron un comportamiento
similar al mostrado por las Mns, aunque
con mayor sensibilidad a la position y
velocidad ocular (figs. 2 y 3).

La linea marcada como F en las fi­
gures 2 y 3 representa la evolution de
la actividad de una Mn y de una Lit del
nMOE durante dos movimientos saca­
dicos de similares caracteristicas. Ambos
tipos neuronales mostraron un aumento
progresivo de su frecuencia de disparo
hast a llegar a un maximo. A parti r de
este prnito, la frecuencia disminuyo has-
ta que alcanzo un nuevo valor relacio-
nado con la nueva position ocular (2,
3, 13). En general, la actividad de las
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Fig. 3. Evolucion de la frecuencia de disparo
de una Interneurona internuclear (Int) del nu-
cleo motor ocular externo durante un movi­

miento sacadico.
Para abreviaciones ver fig. 2. k = 14 para esta

Ini.

Ints durante el movimiento fue cuanti-
tativamente superior a la de las Mns.

De la actividad total (F) de Mns e
Ints durante un movimiento sacadico (fi­
gures 2 y 3) se trato de separar el incre­
ment© de actividad correspondiente al
cambio de position ocular durante el
movimiento. Dicho componente de posi­
tion (kP) se calculo como el producto
del valor de k correspondiente a cada
neurona por la position instantanea del
ojo cn la drbita (P). Los procedimientos
para determiuar el valor de k han sido
descritos arapliamente en otro lugar (2,
3, 11-13) y, por razones de espacio, no
scran repetidos aquf. La sustraccion del
componente de posicion (kP) de la acti­
vidad total (F) de las neuronas durante
un movimiento sacadico permitio obte-
ner cl valor instantaneo de F-kP, el cual
sc consider© similar, en principio, al com-
ponente de velocidad (rP) de la activi­

dad neuronal de Mns e Ints (2, 3, 11-
13). Efectivamente, en las figures 2-4
puede observarse la correlation entre
F-kP y la velocidad ocular (P) durante
el movimiento.

Las relaciones existentes entre la fre­
cuencia total de disparo (F, linea de tra-
zos) y el componente de velocidad de
dicha frecuencia (F-kP, linea de puntos)
de una Mn (A) y de una Int (B) con la
velocidad ocular durante dos movimien-
tos sacadicos de similares caracteristicas,
se representan en la figure 4. Se entien-
de que solo se representa la evolution
de las relaciones F frente a P y F-kP
frente a P, durante el movimiento.

Para realizar estas representaciones el
perfil de la frecuencia instantanea de dis­
paro se puso en fase con la velocidad
ocular. Tanto para Mns como para Ints,
el inicio de ambas representaciones (zona
de trazos y puntos mezclados) fue simi­
lar, lo que indica que la frecuencia total

Fig. 4. Relaciones entre la frecuencia de dis­
paro (impulsos/s) de una motoneurona (A) y
de una Interneurona (B) del nucleo motor ocu­
lar externo y la velocidad ocular (grades/s)

durante un movimiento sacadico.
La linea de trazos, trayectoria de la frecuen­
cia de disparo (F, en la ecuacidn [1]) frente
a la velocidad ocular. La linea de puntos, la
misma relacidn tras la sustracci6n a la frecuen­
cia total del componente de posici6n (F-kP).
r, coeficientes de correlacidn para cada repre-
sentacidn. Las flechas indican la evolucidn de
la relacidn durante el movimiento desde el ini­
cio hasta el final. En A, la ecuaci6n de la re­
lation lineal es y = 0,96x. En B, la ecuacidn
de la relacidn exponential cs y = 6,36 exp

0,21 x.
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(F) se origino exclusivamente a partir del
componente de velocidad (figs. 2 y 3).
Posteriormente, la presencia (linea de
trazos) o ausencia (linea de puntos) del
componente de position kP hizo que las
trayectorias fuesen distintas. En el caso
de la representaci6n F frente a P se ob-
serv6 un claro fenomeno de histeresis,
obteniendose mayor velocidad ocular
para una frecuencia dada en la fase ini­
tial que en la fase final del movimiento.
En el caso de la representation de F-kP
frente a P el fenomeno de histeresis fue
menor ya que, obviamente, el valor de
F-kP debe ser, al menos en teoria, muy
similar al valor de rP (11, 13); ademas,
en este caso se obtuvo mayor velocidad
para una frecuencia dada en la fase final
del movimiento. Tanto para Mns como
para Ints, la correlation entre el compo­
nente de velocidad (F-kP) de la frecuen­
cia y la velocidad ocular fue mayor que
entre esta ultima y la frecuencia total (F),
de acuerdo con los valores de los coefi-
cientes de correlation mostrados en la
figura 4.

En las curvas que relacionan F-kP
con P puede observarse como al final del
movimiento el componente de velocidad
de la frecuencia volvio a 0 (lineas de
puntos en la fig. 4), mientras que las cur­
vas representando la relation F frente a
P siempre terminaron en un valor > 0,
debido a la presencia del componente de
posicidn (kP). Por otra parte, la relaci6n
F-kP frente a P fue de tipo lineal para
la mayoria de las Mns estudiadas, mien­
tras que presento una evolution de tipo
exponencial para la mayoria de las Ints.

El hecho de que la relation F-kP fren­
te a P dejase un cierta drea entre las
fases de subida y de bajada sugirid la
posible presencia de un componente de
aceleracion (mP) que se sumaria en la
fase de subida y se restaria en la do ba­
jada (8, 13). Scgxin esta hipotesis, la fre­
cuencia de disparo de las neuronas del 

nMOE vendria determinada por la ecua-
cion

F = Fo + kP + rP + mP {2]

Los valores de m se ajustaron teorica-
mente con objeto de reducir lo mas po­
sible el area de la relation F-kP frente
a P, convirtiendola asi en una relation
F-kP-mP frente a P. Los resultados ob-
tenidos (no ilustrados) fueron satisfacto-
rios, ya que los valores de los coeficien-
tes de correlation para una muestra de
15 casos se incrementaron ligeramente
(de 0,92 de valor medio a 0,95). Los
valores mas adecuados para m tomaron
un valor medio de 0,01 (rango 0,001-
0,025). El hecho de que los coeficientes
de correlation no alcanzasen valores mas
proximos aun a 1 sugiere bien la presen­
cia de elementos no definidos en la ecua-
cion [2], o bien la presencia de ruido en
el sistema de medida de la position ocu­
lar (2).

Discusion

Se ha propuesto que las neuronas en
brote de la formation reticular ponto­
bulbar son las generadoras de los movi-
mientos oculares de tipo sacadico (2, 5,
7, 13). Dichas neuronas producen un
pulso o brote de actividad cuya evolu­
tion en el tiempo es muy similar al com­
ponente de velocidad (rP) de Mns e Ints
(figs. 2 y 3). Dos hechos mas corroboran
esta hipotesis: en primer lugar, las neu­
ronas en brote no presentan ninguna ac­
tividad tonica, activandose ligeramente
antes del inicio de un movimiento saca­
dico; en segundo lugar, los altos coefi-
cientes de correlation obtenidos en las
.relaciones F-kP frente a P sugieren que
rP (~ F-kP) es el resultado de la activa­
tion de Mns e Ints por las neuronas en
brote de la formation reticular.

Mediantc la inyeccidn intracelular de
rampas de corriente se ha demostrado
que la respuesta en frecuencia de moto-
neuronas espinales depende tanto del to- 
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tai de corriente inyectado (nA) como de
su variacidn en el tiempo (nA/seg). Es
decir, la frecuencia instantanea puede al-
canzar valores mayores de los que le co-
rresponderia de acuerdo con la corriente
inyectada. Este fendmeno se ha denomi-
nado efecto transitorio de corriente (1).
En el gato despierto se ha propuesto que
la evolucidn de la frecuencia inter-espiga
de Mns e Ints del nMOE durante mo-
vimientos sacadicos se ve afectada por la
pendiente de las corrientes despolariza-
doras generadas en las neuronas en bro-
te (activadoras) de la formacion reticular
(12). Una posible explication del com-
ponente de aceleracion (mP) incluido en
[2] es que puede ser el resultado del
efecto transitorio de corriente arriba des-
crito, tanto para el aumento como para
la disminucion de la frecuencia durante
el movimiento sacadico. Los pequenos
valores descritos para m permiten supo-
ner que se debe a propiedades activas
y/o pasivas de la membrana de Mns e
Ints que se ponen en funcionamiento por
la activation proveniente de las neuronas
en brote, sin necesidad de suponer la
existencia de neuronas especificas encar-
gadas de generar una senal de acele­
racion.

Otro aspecto que se desprende de los
experimentos realizados en motoneuronas
espinales con la inyeccion de rampas de
corriente es la imposibilidad de estas ce-
lulas para generar un incremento de
frecuencia muy alto en un solo intervalo
inter-espiga (1). Aunque tales cambios
han sido descritos en el mono (13), no
han sido observados en el gato (2, 3, 7,
11, 12). Como se muestra en las figuras
1-3, tanto Mns como Ints necesitan va-
rias decenas de ms hasta alcanzar su
frecuencia maxima. Este fenomeno se
debe probablemente a las caracteristicas
de la depolarization que en ellas generau
las neuronas cn brote mas que a pro­
piedades intrinsecas de Mns e Ints.

El efecto de histercsis qbservado al
representar F-kP frente a P puede dc- 

berse a varias causas. En primer lugar,
a la presencia de componentes de mayor
orden, como el de aceleracion. En segun-
do lugar, puede deberse a las caracteris­
ticas dinamicas del musculo, el cual pre-
senta tambien ciertas propiedades de his-
teresis, al menos desde el punto de vista
estatico (2). En este ultimo caso, la his-
teresis en Mns e Ints deberia tener un
efecto opuesto y por tanto compensa-
dor con la histeresis observada a nivel
muscular. En tercer lugar, puede haber
una contribution de la actividad de las
Mns del recto interne, aunque de este
punto no existe aun confirmation expe­
rimental, ya que la actividad de estas
Mns no ha sido registrada aun en el gato
despierto.

Una vez que el componente de acele­
racion se sustrajo de la frecuencia de
disparo de Mns e Ints durante movi-
mientos sacadicos se obtuvo un mejor
coeficiente de correlation, indicando una
mejor relation del valor F-kP-mP con
la velocidad ocular. Este dato experi­
mental justifica la election de la ecua-
cion [2] como mas adecuada para des­
cribe la conducta de las neuronas del
nMOE durante movimientos oculares.

El cardcter lineal (Mns del nMOE) o
exponencial (Ints del. nMOE) de la rela­
tion F-kP frente a P no tiene facil ex­
plication, aparte del hecho de que, ob-
viamente, las Ints no proyectan al muscu­
lo recto externo, sino que proyectan a
las Mns que inervan el musculo recto in­
terne del lado contralateral. Asf, seria
necesario conocer los (posibles) factores
correctores que estas ultimas Mns intro-
ducen para saber si a la salida del siste-
ma oculomotor, es decir, a nivel de las
Mns, tanto las que inervan el recto ex­
terno como las que inervan el recto in­
terne presentan una relation lineal para
F-kP frente a P.

Por ultimo, de acuerdo con los resul-
tados obtenidos se ha podido demostrar
en cl gato que la senal de position kP 
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se genera en las Mns de forma graduada
(figs. 1-3) y no en forma de «paso» ins-
tantaneo como habfa sido propuesto (10).

Resumen

Se registra en el gato despierto la actividad
de motoneuronas e interneuronas internuclea-
res del ndcleo motor ocular externo durante
movimientos oculares sacAdicos. Se demuestra
que dicha actividad es la suma de un compo-
nente de velocidad proporcional a la velocidad
ocular y de un componente de posicidn pro­
porcional a la posicidn ocular instantAnea,
durante el movimiento. Se discuten los resul-
tados obtenidos de acuerdo con los modelos
actuates acerca de la genesis de los movimien­
tos oculares sacAdicos.
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