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1. RESUMEN 

Desde el punto de vista de la neuroetología se define un estado cerebral como la 

conjunción de una conducta especie-específica claramente identificable 

acompañada de un patrón de actividad eléctrica cerebral característico. En el acocil 

se han descrito dos estados cerebrales: sueño y vigilia. El estado de sueño se 

caracteriza por una posición estereotípica (de lado en la superficie del agua), un 

incremento en el umbral a estímulos mecánicos, ausencia de señales eléctricas de 

procesos cognitivos (potenciales al estímulo omitido y potenciales evocados 

visuales) y una actividad eléctrica cerebral específica compuesta por ondas lentas 

con frecuencias en el intervalo de 15 a 20 Hz. En el acocil alerta, deambulante o 

parado el registro de la actividad eléctrica del cerebro muestra numerosas espigas 

de diferentes tamaños sobrepuestas a una línea de base plana.  

El objetivo de este trabajo fue aplicar técnicas de análisis tiempo-frecuencia en el 

estudio, identificación y caracterización de estados cerebrales en el acocil. Para ello 

registré de manera simultánea la posición y la actividad eléctrica cerebral de 

acociles con electrodos implantados crónicamente en regiones cerebrales 

claramente identificadas. Para el análisis tiempo-frecuencia utilicé inicialmente 

técnicas convencionales (transformada rápida de Fourier y transformada Gabor), 

los resultados mostraron que, como la señal originada en el cerebro no es de 

carácter estacionario, estas técnicas no describen por completo la actividad eléctrica 

cerebral. Por ello, apliqué un análisis con transformada Wavelet que me permitió 

caracterizar los estados cerebrales. En el estado de vigilia se encuentra potencia 

elevada y homogénea en todas las frecuencias exploradas (0 – 60 Hz); el estado de 

sueño se caracteriza por una reducción en la potencia de la banda de 30 – 45 Hz, 

que se presenta unos dos minutos después de que el animal se pone de lado y 

desaparece cuando adquiere la posición de vigilia.  

Una vez identificados y caracterizados los estados cerebrales de vigilia y sueño, 

determiné de dónde provienen las ondas lentas de sueño y en qué secuencia 

ocurren los cambios en la actividad eléctrica cerebral. Para ello obtuve un  mapa de 
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la actividad eléctrica cerebral durante el sueño. Los resultados sugieren que las 

ondas lentas se generan en el complejo central del cerebro del acocil. La 

comparación entre el animal deambulante y el mapeo cerebral, mediante un 

algoritmo que usa transformada wavelet y redes neuronales, me permitió 

comprobar que la actividad generada en el complejo central es igual a la actividad 

de ondas lentas que aparece en otras áreas del cerebro del acocil durante el sueño. 

Esto puede significar que la sincronización de las áreas cerebrales es un proceso 

pasivo que resulta del cese en el procesamiento de las entradas sensoriales. Para 

verificar esta posibilidad bloqueé la visión y la olfación. Los resultados de este 

análisis sugieren que el complejo central del cerebro del acocil funciona como 

centro de relevo de señales visuales y olfatorias que son bloqueadas por esta región 

durante el sueño y, que el sueño en el acocil parece ser un proceso pasivo que se 

desencadena con el bloqueo de las entradas sensoriales en o cerca del complejo 

central del cerebro.  
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2. ABSTRACT 

Neuroethology defines a brain state as the conjunction of a clearly identifiable 

species-specific behavior and a pattern of brain electrical activity. In crayfish, two 

brain states have been described: awake and sleep. Sleep state is characterized by a 

stereotypical position (lying on one side at the surface of the water), an increase in 

the threshold to mechanical stimuli, the absence of electrical signals of cognitive 

processes (omitted stimulus potentials and visual evoked potentials) and a specific 

brain electrical activity composed by slow waves with frequencies between 15 and 

20 Hz. Brain electrical activity from alert crayfish shows numerous spikes of 

different sizes superimposed on a flat base line.   

The aim of this work was to apply a time-frequency analysis to the identification 

and characterization of crayfish brain states. I recorded simultaneously position 

and brain electrical activity from crayfish with electrodes chronically implanted on 

brain regions clearly identified. For the time-frequency analysis I initially used 

conventional techniques (Fast Fourier and Gabor Transforms). Because the brain 

electrical activity is non stationary, these techniques did not describe completely 

the brain electrical activity. Therefore, I used a wavelet transform analysis that 

allowed me to characterize awake and sleep states. The awake state is 

characterized by high and homogenous power for the explored frequencies (0 - 60 

Hz); the sleep state is characterized by a reduction in the power for frequencies 

from 30 to 45 Hz that appears about two minutes after the animal lies on one side, 

and disappears when the animal stands up.   

Once identified and characterized awake and sleep states I mapped the brain 

electrical activity from restrained animals. Results suggest that slow waves are 

generated by the central complex of the brain. The comparison between these 

preparations – restrained and unrestrained (using an algorithm that combines 

wavelet transform and artificial neuronal networks) allowed me to verify that the 

central complex activity is equivalent to the slow wave activity that spreads to 

other areas of the crayfish brain during sleep. This could mean that brain 
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synchronization is a passive process due to the cease of sensorial inputs. In order 

to verify this possibility I blocked vision and olfaction in chronically implanted 

animals. Results of these experiments suggest that the central complex of the 

crayfish brain works like a center of relay for visual and olfactory signals, and that 

they are blocked, in some way, during sleep; this can be interpreted as that in 

crayfish sleep seems to be a passive process triggered by the blockage of sensory 

inputs in or near the central complex of the brain. 
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3. INTRODUCCIÓN 

3.1. Estados cerebrales 

El cerebro, el órgano corporal más complejo, es sin duda el que da identidad 

conductual y de conciencia a los animales. En los inicios de la medicina los 

egipcios encontraron relaciones entre el cerebro y la conducta. El papiro Edwin 

Smith, de contenido quirúrgico (que data de 1700 a.C. y que a su vez es una copia 

de un documento aún más antiguo), sugiere que comportamientos humanos 

anormales debidos a patologías como son las afasias, parálisis y ataques epilépticos 

son originados en el cerebro (Bullock, 1993). Sin embargo, es hasta mediados de la 

década de 1960 cuando formalmente surge la Neuroetología, cuyo objetivo consiste 

en encontrar la base neuronal de comportamientos específicos de cierta especie 

(Bullock, 1993). En ese momento surge también el concepto de estado cerebral. Este 

consiste en un patrón de actividad cerebral característico de una cierta condición 

conductual específica de la especie y está anclado a un fenómeno cuantificable y 

repetible: la actividad eléctrica registrada de la superficie del cerebro, es decir el 

electroencefalograma. Es necesario diferenciar el estado cerebral del “estado 

mental”, entidad psicológica en la que se plantea una “disyuntiva” mente-cerebro, 

que es subjetiva y no cuantificable.  

El propósito de este trabajo es identificar y caracterizar los estados cerebrales 

asociados a las conductas del sueño y la vigilia en un invertebrado relativamente 

simple, el acocil. De acuerdo con la definición que enuncié en líneas previas, para 

que estas dos conductas sean consideradas estados cerebrales distintos deben tener 

patrones de actividad eléctrica cerebral también distintos. Por lo cual para cumplir 

con el propósito del trabajo, es necesario obtener registros de la actividad eléctrica 

del cerebro de acociles que manifiesten estas conductas de manera espontánea.  

En los párrafos que siguen haré, primero, una revisión sucinta de la actividad 

eléctrica del cerebro y del ciclo sueño-vigilia en los vertebrados y en el acocil y de 

los principales métodos de análisis de las señales eléctricas cerebrales, y después 
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revisaré los principales detalles anatómicos del cerebro del acocil para poner en 

contexto los resultados experimentales.  

 

3.2. Actividad eléctrica del cerebro 

La actividad eléctrica cerebral se puede registrar mediante diversas técnicas: 

electrodos implantados a diferentes profundidades del cerebro, colocados en la 

superficie cortical o bien, en el cuero cabelludo. El tipo de registro dependerá del 

electrodo utilizado y del lugar de registro de la actividad neuronal. El análisis de 

estas señales también dependerá de diversos factores que trataré en párrafos 

posteriores.  

Para estudiar los estados cerebrales en el vertebrado la técnica más empleada es 

la electroencefalografía. Desarrollada por Hans Berger en 1929 (Fisch, 1991), 

consiste en registrar la actividad eléctrica del cerebro mediante electrodos 

colocados en la superficie del cuero cabelludo. La señal obtenida (Figura 3.1) 

representa la suma espacial y temporal de diferencias de potencial debidas a 

corrientes sinápticas, principalmente de células piramidales, cuyas dendritas 

atraviesan todas las capas de la corteza y permiten el flujo de esas corrientes desde 

capas profundas de la corteza a capas más superficiales. Estas neuronas están 

orientadas en paralelo unas con otras facilitando la suma espacial. La corriente está 

limitada por la corteza, sin embargo una pequeña fracción penetra a través de las 

meninges y el cráneo, llegando al cuero cabelludo, donde debido a la propia 

anatomía del cráneo se registran diferentes niveles de potencial, dependiendo del 

área en que se coloquen los electrodos (Fisch, 1991). Estas diferencias de potencial 

tienen amplitudes de 10 a 100 µV, pueden ser registradas por dos electrodos en 

configuración diferencial y reciben el nombre de electroencefalograma (EEG).  

El EEG de un humano, despierto o en descanso comúnmente está conformado 

por una actividad rítmica, debida a interacciones corticotalámicas. 
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Figura 3.1. Registro típico de EEG humano (Modificada de del Águila, 1994).  

 

Con la finalidad de caracterizar los ritmos del EEG, Dietsch (1932) introdujo el 

análisis de Fourier (Ec. 3.1), que establece que una señal periódica y estacionaria se 

puede representar con una suma de señales exponenciales de frecuencias 

definidas, formando un espectro de frecuencias. 

 

dtetfF jwt−
∞

∞−
∫= )()(ω       Ec. 3.1 

donde: 

 

    )(tf  es una función definida en tiempo 

    )(ωF es una función definida en frecuencia 

    )()cos( tjsente jwt ωω +=− , identidad de Euler  
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Para implementar en forma práctica la Transformada de Fourier mediante el 

uso de computadoras, a mediados de la década de los sesenta James W. Cooley y 

John Tukey desarrollaron un algoritmo denominado Transformada Rápida de 

Fourier (TRF), que simplifica el análisis de Fourier al considerar la suma de señales 

exponenciales finitas y eliminar información redundante (Cooley y Tukey, 1965). 

Posteriormente Matousek y Petersen (1973) introdujeron la TRF en el estudio del 

EEG y sus hallazgos confirmaron resultados previos y permitieron construir 

espectrogramas (Figura 3.2), de manera rápida y confiable.  

 
Figura 3.2. Análisis del EEG mediante TRF (Modifica de del Águila, 1994).  

 

Estos resultados permitieron asignar valores a la clasificación cualitativa que ya 

existía y convertirla en una clasificación cuantitativa de las ondas del EEG (Figura 

3.3). En el trazado electroencefalográfico se estudia fundamentalmente el número 

de ondas por segundo (frecuencia), su amplitud (diferencia de potencial en µV) y 

su distribución topográfica según las diferentes áreas cerebrales. A partir del 

análisis de las frecuencias, se distinguen cuatro ritmos fundamentales que son: el 

delta de frecuencia entre 1 y 4 Hz, el theta entre 4 y 8 Hz, el alfa que es la 
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frecuencia dominante en el adulto y va de 8 a 12 Hz, y el beta que varía entre los 12 

y los 30 Hz. 

 

   
Figura 3.3. Ondas características del EEG (Modificada de del Águila, 1994). 

 

El EEG se ha utilizado ampliamente para el estudio de los diferentes estados 

cerebrales. 

 

3.3. Vigilia y sueño 

La vigilia es un estado en el cual el individuo está consciente del ambiente que 

le rodea y tiene la capacidad de interactuar con él, respondiendo a los estímulos 

que recibe. Cuando la persona se encuentra despierta con los ojos abiertos, la 

actividad electroencefalográfica se caracteriza por ritmo beta en las regiones frontal 
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y temporal y ritmo alfa en la región occipital; cuando el sujeto cierra los ojos el 

ritmo beta de la región frontal disminuye considerablemente, mientras que el ritmo 

alfa se extiende hacia las regiones temporal y frontal. 

En 1913 se estableció la base para definir el sueño en los mamíferos  a partir de 

criterios conductuales (Pièron, 1913). Estos criterios consisten en: a) la adopción de 

una posición estereotípica de la especie; b) inmovilidad; c) una elevación en el 

umbral de respuesta a estímulos sensoriales (que puede reflejarse en un 

incremento en la intensidad o en la frecuencia del estimulo necesario para generar 

una respuesta, o bien en un aumento en la latencia de ésta) y; d) una rápida 

reversibilidad de esta conducta por medio de estimulación sensorial. 

Posteriormente, mediante registros de la actividad eléctrica cerebral simultáneos a 

observaciones conductuales, se establecieron criterios electrofisiológicos que 

permiten discriminar los estados de sueño de los de vigilia. 

En 1953, con los trabajos de Aserinsky y Kleitman (1953), quedó bien 

establecida la existencia de dos tipos de sueño. El denominado sueño con 

movimientos oculares rápidos (MOR), también llamado sueño paradójico u onírico 

y el sueño no-MOR, también llamado sueño de ondas lentas, el cual se divide en 

cuatro etapas tomando como parámetros para cada una de ellas las características 

del EEG. 

En la primera fase del sueño de ondas lentas, cuya duración fluctúa de 1-7 

minutos, la actividad eléctrica del cerebro es escasa y el EEG está compuesto 

principalmente de ondas de baja frecuencia (3-7 Hz). La fase 2 se caracteriza por los 

denominados "complejos K" o husos del sueño (12-14 Hz), así como por la 

aparición de escasos movimientos oculares; su duración es de 10 a 25 minutos y 

ocasionalmente aparecen ondas de alto voltaje. Durante la fase 3 aparecen ondas 

delta con una amplitud mayor a 75 µV, pero de frecuencia muy baja (0.5-2 Hz); esta 

etapa dura pocos minutos y es un estado de transición hacia la etapa 4. La fase 4 

dura de 20 a 40 minutos y en ella se incrementan las ondas delta. 
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Aunque diversos autores difieren en la forma de organizar el sueño en el 

humano, debido a que existen importantes variaciones entre los individuos, se 

considera que el sueño está organizado en ciclos de sueño-MOR sueño-NoMOR. 

En general, cada ciclo dura unos 90 minutos de los cuales el sueño MOR ocupa 5-

10 minutos. En una noche los ciclos se presentan de 4 a 6 veces. Cabe destacar que 

el sueño MOR es fundamental para lograr el efecto reparador físico asociado al 

dormir (Kandel, 2000). 

Históricamente el sueño se consideró un estado pasivo; en 1935 Bremer  postuló 

para la vigilia un mecanismo activo dependiente de las aferencias específicas 

visuales, auditivas y somáticas (Bremer, 1935). Posteriormente, Giuseppe Moruzzi 

y Horace W. Magoun, demostraron que la formación reticular era la responsable 

de la vigilia al estimular eléctricamente esta zona en un individuo dormido y 

registrar patrones electroencefalográficos de vigilia, demostrando que el sueño es 

un proceso tan activo como lo es la vigilia (Moruzzi y Magoun, 1949). 

Actualmente se considera que el sueño es un proceso activo durante el cual se 

llevan a cabo procesos fisiológicos para el buen funcionamiento del cuerpo, como 

sería el caso del sistema endocrino, el cual durante el sueño secreta prolactina y 

hormona del crecimiento. Otras evidencias muestran que la secreción de glucosa e 

insulina se incrementa durante el sueño, así como los niveles de testosterona. En 

cuanto al sistema inmune se ha visto que los niveles de interleucina-1 se 

incrementan durante el sueño y llegan a un pico al inicio del sueño de ondas lentas 

(Graves y cols., 2001). 

¿Por qué dormimos? Esta es una pregunta formulada hace mucho tiempo y que 

aún no tiene una respuesta satisfactoria. El sueño es un estado cerebral que tiene 

una expresión en la conducta del individuo y que, además, se repite con una 

frecuencia circadiana en la mayor parte de los vertebrados en los que se ha 

estudiado. Dormir es vital para los animales y su privación prolongada en 

animales experimentales, da como resultado la muerte (Rechtschaffen y cols., 
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1989). De hecho, la importancia del sueño es subrayada por el hecho de que es una 

condición durante la cual el animal se encuentra indefenso. 

Como ya mencioné, el sueño es esencial para el funcionamiento normal del 

individuo y se ha propuesto que cumple distintas funciones, entre las que están: un 

papel restaurador, la adaptación a las condiciones ambientales, el actuar como un 

reforzador del aprendizaje y para consolidar la memoria. La hipótesis que plantea 

el sueño como un proceso reparador sugiere que dicho estado es una forma básica 

de restaurar lo que el cuerpo o el cerebro han gastado durante el día, ya que 

existen cambios hormonales que lo sustentan (Aldrich, 1999; Muzur, 2005). 

Las hipótesis que proponen funciones adaptativas plantean que el sueño 

permite adecuarse a los cambios en el medio ambiente y que juega un papel 

importante en la conservación de la energía o en la regulación térmica; uno de los 

datos que apoyan esta hipótesis se encuentra en la disminución de la temperatura 

del cuerpo de 1 a 2 °C al inicio del sueño y que es controlada por las neuronas del 

núcleo preóptico del hipotálamo, el cual actuaría como un termostato (Krueger y 

cols., 1999; Krueger y Obal, 2003). Sin embargo esta hipótesis pierde consistencia al 

considerar que animales ectotermos como las lagartijas y los cocodrilos también 

duermen (Flanigan y cols., 1971; Ayala-Guerrero y Reyna, 1987; Ayala-Guerrero y 

Huitrón-Reséndiz , 1991). 

Otra de las funciones atribuidas al sueño, y especialmente al sueño MOR, es la 

maduración del cerebro en etapas tempranas de la ontogenia, en particular de 

animales neoténicos, en parte debido a la cantidad de horas que duermen durante 

el día. Los animales en el periodo prenatal o inmaduros duermen más que cuando 

son maduros (Roffwarg y cols., 1966), aunque esto no se aplica a todos los 

mamíferos, pues en cetáceos recién nacidos no se observan los largos periodos de 

sueño que se registran en los recién nacidos terrestres (Siegel, 2005). Por último, se 

ha considerado que el sueño MOR consolida el aprendizaje y la memoria de las 

experiencias diarias (Graves y cols., 1999). La existencia de hipótesis tan disímiles 
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demuestra que no existen consensos, ni una idea clara sobre cuál o cuáles son las 

funciones del sueño. 

Las interrogantes respecto a la función del sueño se profundizan en cuanto se 

mira la amplia distribución del sueño en la escala filogenética. Inicialmente, el 

sueño se consideró exclusivo de los mamíferos, sin embargo ya en un estudio 

realizado por Campbell y Tobler en 1984, se describen evidencias de que conductas 

de tipo sueño (analizadas solamente en sus aspectos de comportamiento), se 

presentan en 19 especies de peces, 16 de reptiles y 9 de anfibios, así como en varios 

invertebrados. Los criterios de análisis fueron las posturas estereotípicas o 

específicas de la especie, la inmovilidad, un umbral elevado para despertar, así 

como la reversibilidad de este estado con la estimulación de distintas modalidades 

sensoriales. Este estado conductual de quietud se ha corroborado en un gran 

número de especies de vertebrados en los que existen pruebas electrofisiológicas 

de los dos tipos de sueño, MOR y de ondas lentas, aunadas a multitud de cambios 

en actividades dependientes del sistema nervioso autónomo, como frecuencia 

cardiaca, respiratoria, temperatura, y en la liberación de diversas hormonas. 

Además, en muchos de estos casos el sueño está íntimamente ligado con la 

actividad circadiana del individuo y presenta un patrón en algunas especies, 

aunque no es la norma.  

En algunas especies de cetáceos se han demostrado patrones EEG de vigilia en 

la actividad cerebral en un hemisferio, aunados a patrones EEG de sueño en el otro 

hemisferio cerebral, sin que ello se acompañe de una conducta de inmovilidad del 

animal. Otro caso, igual de significativo, es el de algunas aves migratorias en las 

que existe sueño unihemisférico mientras vuelan. En ambos casos, el hemisferio 

que duerme es el que se encuentra alejado del grupo y el despierto es el que 

mantiene el contacto con el resto de éste. En la mayoría de las aves, los episodios 

de sueño son muy cortos, el sueño NO MOR suele tener una duración promedio de 

150 segundos y el sueño MOR de 9 segundos y la mayoría no pierden el tono 

muscular durante el sueño MOR, como sucede con los mamíferos (Siegel, 2005). 
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Una característica común durante el sueño en los vertebrados es la aparición de 

ondas lentas, que indican la sincronización de grandes grupos neuronales, sin 

embargo, en la mayoría de los animales estudiados el sueño no es un estado 

cerebral uniforme y estático. 

Los invertebrados representan un grupo de gran variedad de organismos, con 

planes corporales mucho más diversos que los de los vertebrados, pero con 

tamaños corporales, por lo regular, pequeños (a excepción de algunos moluscos, 

como el calamar y el pulpo). En este grupo se han descrito muchas conductas de 

reposo, que se han analizado más en la óptica de los ritmos circadianos que en la 

de sueño. Se han descrito estados de tipo sueño en algunos invertebrados como 

escorpiones (Tobler y Stalder, 1988), moscas (Hendricks y cols., 2000; Shaw y cols., 

2000; Shaw y Franken, 2003; Greenspan y cols., 2001), avispas (Klein y cols., 2003) y 

abejas (Kaiser, 1988; Sauer y cols., 2003). Sin embargo es difícil registrar la 

actividad eléctrica del cerebro de invertebrados deambulantes y sólo algunas 

especies han sido analizadas con detalle. Por ello, los cambios conductuales no se 

han correlacionado con la actividad eléctrica cerebral, aunque en algunos casos se 

han mostrado modificaciones en la actividad cardiaca y respiratoria. 

 

3.4. Actividad eléctrica en el cerebro del acocil 

El acocil se ha usado como modelo de estudio de algunas funciones cerebrales 

de las llamadas ‘complejas’, debido a que en éste crustáceo es posible colocar 

electrodos extracelulares que descansan en la superficie del cerebro y mantenerlos 

durante periodos prolongados en el animal deambulante (Hernández y cols., 1996). 

De esta manera se han registrado potenciales evocados de tipo visual, respuestas a 

estímulos omitidos – potenciales al estímulo omitido – y señales asociadas con el 

procesamiento de información visual (Hernández-Falcón y cols., 1999). Es en esta 

preparación en la que recientemente se descubrió la presencia de sueño de ondas 

lentas (Ramón y cols., 2004). 
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La actividad eléctrica del cerebro de un acocil inmóvil muestra un patrón 

altamente variable de espigas de diferentes magnitudes sobre una línea base 

prácticamente plana o con oscilaciones esporádicas de muy bajo voltaje. 

Dependiendo del sitio de colocación del electrodo de registro es posible obtener 

potenciales evocados, por ejemplo visuales (VEPs por sus siglas en inglés), o 

potenciales al estímulo omitido (OSPs por sus siglas en inglés). Los VEPs son 

espigas ligadas estrechamente a características del estímulo, mientras los OSPs no 

están estrechamente ligados al estímulo sino a las condiciones del animal. 

Mientras el animal deambule o interactúe con el medio, sea explorando el 

entorno o interactuando con otros acociles, la actividad eléctrica del cerebro 

presenta las mismas características. Esto no ocurre cuando el animal duerme. 

 

3.5. Sueño en el acocil 
 

Desde el punto de vista conductual, en el acocil se observan periodos de reposo 

caracterizados por inmovilidad en una posición estereotípica (de lado en la 

superficie del agua en condiciones de laboratorio), durante los cuales hay un 

incremento en el umbral a estímulos mecánicos, ausencia de las señales eléctricas 

que indican procesos cognitivos (potenciales al estímulo omitido) y cambios en el 

patrón de actividad eléctrica cerebral. Esta conducta ha sido definida como sueño, 

en la medida que cumple con los criterios convencionales. En condiciones de 

laboratorio, los acociles la adoptan con frecuencia y duración variables que no 

parecen depender de la hora del día (Figura 3.4; Ramón y cols., 2004). 
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Figura 3.4. Periodos de sueño de un acocil (barras oscuras) durante un periodo de 6 días. 

 

En el animal alerta (Figura 3.5a), el registro extracelular obtenido de la 

superficie del cerebro, muestra numerosas espigas de diferentes tamaños, 

superpuestas a una línea basal plana. En el acocil dormido, (Figura 3.5b) las 

espigas son sustituidas por ondas lentas con frecuencias de entre 15 y 20 Hz. 
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Figura 3.5. Posiciones del acocil y su actividad cerebral correspondiente.  

a) animal alerta; b) animal dormido. 
 

Las ondas lentas en el acocil dormido no tienen una morfología constante e 

incluso el sueño no parece tener las mismas características en todos los casos, ya 

que en algunos momentos el animal presenta movimientos rítmicos de quelas o de 

patas ambulatorias.  

Este descubrimiento mueve las preguntas referentes al origen y función del 

sueño a otro nivel filogenético. El sueño en el acocil refuerza la idea de que ésta 

actividad desempeña una función básica para todos los animales, por lo que el uso 

de este animal como modelo puede proveer de algunas herramientas para 

entender su propósito. 

Para analizar señales eléctricas cerebrales existen herramientas como la 

transformada de Fourier que, sin embargo, parten de supuestos matemáticos que 

no necesariamente se cumplen en las señales que registramos del cerebro del 

acocil. La transformada de Fourier permite obtener información sobre cómo está 

distribuida la energía de una señal a través de sus distintos componentes de 

frecuencia. Sin embargo, no puede ser aplicada con el objeto de obtener 

información precisa de señales cuyo contenido espectral varía con el tiempo, es 

decir, señales cuasi-estacionarias o no estacionarias. 

Estados cerebrales como son las fases de sueño y el estado anestésico 

involucran actividad eléctrica con bruscos cambios de voltaje en cortos intervalos 
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de tiempo. En estas circunstancias el EEG presenta parámetros estadísticos 

variantes en el tiempo y la TRF no permite analizar esta dinámica. 

 

3.6. Análisis en tiempo-frecuencia 

Un proceso físico puede ser descrito en el dominio del tiempo (t) mediante 

valores representados por una función del tiempo f(t). También es posible describir 

el mismo proceso en el dominio de la frecuencia (ω), mediante una serie de 

amplitudes representadas por F(ω). La transformada rápida de Fourier (TRF) es 

una herramienta con la capacidad de representar este proceso, tanto en el dominio 

del tiempo como en el dominio de la frecuencia. Sin embargo, debido a que está 

definida globalmente, sólo es válida para señales estacionarias, es decir, para 

aquellas cuyos parámetros estadísticos permanecen constantes a lo largo del 

tiempo. Para analizar señales no estacionarias, han surgido representaciones 

tiempo-espectrales )( ω−t  como la transformada de Fourier en corto tiempo 

(TFCT), la transformada Gabor y la transformada wavelet (TW), entre otras 

(Goswami y Chan, 1999). 

 

3.6.1. Transformada de Fourier en corto tiempo 

La transformada de Fourier en corto tiempo, definida por la ecuación 3.2, se 

basa en el hecho de que al tomar pequeños segmentos de una señal f(t) es posible 

asumir que dicho segmento es estacionario y por lo tanto, calcular su transformada 

de Fourier. 

 

dtttfbfG b∫
∞

∞−

= )()(:),( ,ξφ φξ          Ec. 3.2 

 

donde, tj
b ebtt ξ

ξ φφ )()(, −=  es la ventana tiempo-espectral. 
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En esta representación, la elección del tamaño de la ventana es crítica para la 

resolución. Si se desea obtener buena resolución en tiempo, es necesario elegir una 

ventana pequeña, mientras que para obtener buena resolución en frecuencia es 

necesario utilizar una ventana grande (Principio de incertidumbre de Heisenberg)1. 

 
3.6.2. Transformada Gabor 

La transformada Gabor (Ec. 3.3) es un tipo especial de TFCT, en la que el 

principio de incertidumbre se lleva al mínimo al utilizar una ventana gaussiana. 

 

dtebtgtfbfG tj∫
∞

∞−

−−= ξ
αφ ξ )()(:),(       Ec. 3.3 

 

donde, α
α πα

4

2

2
1 t

eg
−

=  

 

3.6.3. Transformada wavelet 

La transformada wavelet es un método que proporciona buena resolución 

en tiempo y frecuencia en cualquier ubicación del plano t-ω (Mallat, 1989; Schiff y 

cols., 1994; Quiroga y cols., 2001; Durka y Blinowska, 2001). En otras palabras, 

tenemos una ventana que decrece en el tiempo mientras analizamos los 

componentes de alta frecuencia e incrementa en el tiempo para analizar los 

componentes de baja frecuencia de la señal. 

La TW de una función f(t)ε L² se define como: 

 

dtttfabfW ab∫
∞

∞−

= )()(:),( ,ψψ     Ec. 3.4 

 

y donde,  
                                                           
1 Ver Anexo 1 
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 −

=
a

bt
a

tab ψψ 1)(,
   Ec. 3.5 

 

Los parámetros b y a son llamados de translación y dilatación 

respectivamente. El factor de normalización a-1/2 es incluido tal que:  

||ψb,a ||=||ψ||. 

Para que sea una función de ventana capaz de representar f(t) tanto en el 

dominio del tiempo como de la frecuencia, ψ(t) debe satisfacer la siguiente 

condición: 

0)()0(ˆ == ∫
∞

∞−

dttψψ     Ec. 3.6 

Para satisfacer la ecuación 3.6 es necesario que la función wavelet (ventana 

t-ω) se construya de tal modo que posea un alto número de momentos2 que 

converjan a 0. Se dice que una wavelet tiene un orden de momentos convergentes 

m si: 

0)( =∫
∞

∞−

dttt p ψ        p=0,…, m-1   Ec. 3.7 

En la ecuación 3.5, al reducir el parámetro a, la cobertura en tiempo de ψb,a 

se reduce abarcando un intervalo de frecuencias más amplio, y viceversa; por lo 

tanto, 1/a es una medida de frecuencia. Por otro lado, el parámetro b indica la 

localización de la ventana wavelet a lo largo del eje del tiempo. Por ello, 

modificando (b, a), Wψ f puede calcularse en todo el plano t-ω (Akay, 1995). 

 

3.7. Anatomía del sistema nervioso del acocil 

En este trabajo obtuve registros de la actividad eléctrica del cerebro del acocil 

mediante electrodos implantados en distintas regiones. Por ello es conveniente una 

                                                           
2 El primer momento es la media, el segundo la desviación estándar, etc., el hecho de que los 
momentos de una función sean 0 implica que la función es localizable en tiempo. 
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revisión rápida de la anatomía del sistema nervioso de dicho invertebrado (Figura 

3.6). 

 
Figura 3.6. A) Vista dorsal del acocil. B) Sistema nervioso del acocil.  

Modificada de Cattaert y LeRay, 2001. 
 

El cerebro del acocil está formado por dos ganglios circumorales, uno 

supraesofágico y otro subesofágico. El supraesofágico está compuesto por la unión 

de tres ganglios embrionarios: el más rostral es el protocerebro, le sigue el 

deutocerebro y el más caudal es el tritocerebro (Figura 3.7).  
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Figura 3.7. Vista dorsal del Cerebro del acocil. Modificada de Sandeman y cols., 1992. 

 

El protocerebro contiene al ganglio óptico (lámina, y médulas interna y 

externa), el protocerebro lateral (médula terminal y cuerpo elipsoidal) y el 

protocerebro medio (puente del protocerebro y el cuerpo central).  

El deutocerebro contiene los lóbulos olfatorios, los neuropilos de la antena I 

(mecanorreceptores y neuronas motoras) y los lóbulos accesorios.  

El tritocerebro contiene el neuropilo tegumentario y los neuropilos de la antena 

II (mecanorreceptores, propioceptores y neuronas motoras). 

El tritocerebro forma un par de conectivos que se extienden alrededor del 

esófago hacia el ganglio subesofágico, los cuales permiten la comunicación entre el 

cerebro y la cadena nerviosa tóracoabdominal. Al tritocerebro también llegan 

algunos nervios antenulares así como ciertos nervios sensoriales de la región 

anterior de la cabeza. 

El ganglio subesofágico controla los movimientos de la mandíbula, la maxila y 

los maxilípedos. El primer ganglio torácico maneja los quelíceros y los siguientes 4 

ganglios torácicos inervan los apéndices motores del cefalotórax. En los primeros 

cinco ganglios abdominales se encuentra el control de los apéndices asociados a 
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cada segmento de esta región del cuerpo y también cada uno de los músculos 

abdominales. El sexto ganglio se encarga de los urópodos, del telson, de la 

musculatura anal y de la parte posterior del tubo digestivo (Sandeman y cols., 

1992; Delgado Morales, 2004). 

Para realizar este trabajo implanté electrodos de diferentes características en 

algunas de estas regiones del cerebro, en dos tipos de preparaciones.  
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4. HIPÓTESIS 

En condiciones de laboratorio el acocil interactúa con el medio y con sus 

conespecíficos a lo largo del nictámero. Para muchas de sus actividades se ha 

descrito un ritmo circadiano que parece ubicarlo como un animal nocturno o 

transicional, lo que se refleja en forma particularmente clara en el caso de su 

actividad locomotriz, la que presenta picos de aumento durante las transiciones 

entre los periodos de luz  y de oscuridad. En condiciones de laboratorio, a lo largo 

del día es frecuente ver al animal colocado en una posición estereotípica, de lado a 

nivel de la superficie del agua e inmóvil, estado que se ha denominado de sueño en 

la medida en que cumple con los criterios conductuales y electrofisiológicos  que 

definen dicho estado. Resultados iniciales han mostrado que durante estos 

momentos el umbral para los estímulos mecánicos es muy elevado y la actividad 

eléctrica registrada del cerebro es distinta a la obtenida del animal alerta. Desde el 

punto de vista neuroetológico esto plantea la necesidad de caracterizar los estados 

cerebrales asociados a las etapas de actividad y de sueño.  

La señal eléctrica registrada del cerebro del acocil parece ser de tipo no estacionario 

por lo que las técnicas convencionales de análisis e identificación no son suficientes 

para el efecto. 

Por ello es necesario identificar y caracterizar la actividad eléctrica del cerebro de 

acociles deambulantes mediante técnicas de análisis no convencionales como la 

transformada wavelet, las redes neuronales y la lógica difusa. Por lo tanto puedo 

formular las siguientes proposiciones e hipótesis: 

- Puesto que la actividad eléctrica registrada de la superficie del cerebro del 

acocil es una señal no estacionaria, entonces es susceptible de ser analizada 

mediante técnicas no lineales como la transformada wavelet, la lógica difusa y 

las redes neuronales artificiales. 

- Dado que las técnicas de análisis de tipo no lineal permiten la identificación y 

caracterización de señales no estacionarias, si existe un patrón de actividad 
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cerebral en el acocil, entonces podría ser identificado y caracterizado mediante 

técnicas no lineales.  

- Puesto que las redes neuronales permiten determinar el grado de correlación 

entre señales de distintas fuentes, su aplicación para el estudio de registros 

simultáneos de diversas regiones del cerebro del acocil podría establecer si el 

patrón de actividad del sueño es uniforme en todo el cerebro o bien, está 

limitado a una estructura. 
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5. DISEÑO EXPERIMENTAL 

Con la finalidad de verificar la validez de las hipótesis y proposiciones planteadas 

desarrollé el trabajo experimental en cuatro etapas: 

 

a) Identificación de estados cerebrales. Durante esta etapa registré de manera 

simultánea la posición y la actividad eléctrica cerebral de acociles deambulantes, 

con electrodos crónicamente implantados. Los registros tuvieron una duración 

de 24 horas. Para identificar los estados cerebrales utilicé criterios conductuales y 

electrofisiológicos. Para analizar la actividad eléctrica del cerebro usé 

Transformada Rápida de Fourier, Transformada Gabor y Transformada Wavelet.  

b) Mapeo cerebral. Una vez identificados los estados cerebrales resultó necesario 

determinar de dónde provienen y en qué secuencia ocurren los cambios en la 

actividad eléctrica cerebral, por lo que obtuve un mapa temporal de la secuencia 

de aparición dichos cambios en una preparación no deambulante.  

c) Comparación entre las preparaciones. Para verificar que en ambas 

preparaciones (deambulante y no deambulante) ocurren cambios similares 

realicé estudios comparativos entre los estados cerebrales observados en ellas. 

Utilicé un análisis tiempo-frecuencia con transformada wavelet y redes 

neuronales que determinan la correlación entre señales. 

d) Bloqueo de las entradas sensoriales. Determiné el papel que juegan las 

entradas sensoriales en la aparición de uno de los estados cerebrales (ver más 

adelante) mediante el bloqueo selectivo de cada una de ellas en ambos tipos de 

preparación. El análisis lo realicé mediante las mismas técnicas enunciadas con 

anterioridad.  
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6. MATERIAL Y MÉTODOS 

6.1. Material biológico 

Para este trabajo utilicé acociles machos adultos, Procambarus clarkii en 

intermuda, con los apéndices completos y una talla rostrocaudal de entre 9 y 13 

cm. Los animales fueron colocados en acuarios individuales de 20x15x15 cm, bajo 

ciclos de luz-oscuridad 12:12 (encendido a las 07:00, apagado a las 19:00).  

 
6.2. Identificación de estados cerebrales 

6.2.1. Preparación biológica 

En animales previamente anestesiados por frío (n=30), realicé una 

perforación en el caparazón dorsal, inmediatamente atrás del rostrum. Después de 

hacer una disección roma de los músculos de la cabeza desplacé las vísceras hacia 

atrás – principalmente el estómago – de manera que quedara expuesto el fondo de 

la cavidad cefálica y con ello también el cerebro. Retiré la hemolinfa y coloqué la 

preparación bajo el microscopio estereoscópico. A continuación descendí el 

electrodo hasta la posición seleccionada, cuidando que todo el borde de la cánula 

estuviera asentado sobre el cerebro para que el sello eléctrico fuera adecuado. 

Para construir los electrodos usé alambres de plata o de platino-iridio (75 – 

125 µm de diámetro) recubiertos de Teflón. Desde un electrodo hasta cinco eran 

colocados en una cánula de acero inoxidable, con la propia cánula funcionando 

como electrodo de referencia (Serrato y cols., 1996). Determiné la posición del 

electrodo en los análisis post mortem. 

 

6.2.2. Registros conductuales y electrofisiológicos 

Para determinar los cambios de posición de un acocil a lo largo del 

nictámero obtuve videos ininterrumpidos durante 24 horas, con una cámara 

sensible a luz infrarroja (CCD-TRV138, Sony). Los animales, previamente 

implantados con electrodos en la superficie cerebral,  se encontraban aislados en 

acuarios individuales.  

Neevia docConverter 5.1



Esta preparación me permitió, además, obtener registros de la actividad 

eléctrica del cerebro.  Para ello, envié la actividad eléctrica cerebral recogida por los 

electrodos a preamplificadores de AC (P511, Grass Instruments Co.), desde donde, 

una vez amplificada, la llevaba a un osciloscopio de rayos catódicos. 

Previamente filtraba la señal con filtros pasabanda a 3 Hz y 3 kHz. Posteriormente 

digitalicé la señal mediante un convertidor analógico-digital (6024E, National 

Instruments), usé una frecuencia de muestreo de 2 kHz, y por último almacené los 

datos en una computadora para realizar su análisis fuera de línea. 

 

6.2.3. Análisis de los registros conductuales 

Para analizar los registros conductuales obtuve gráficas en las que relacioné 

la posición de cada acocil con la hora del día. En estas gráficas consigné la posición 

en la que se encontraba cada acocil, la hora de inicio y de término de dicha 

posición y posteriormente las correlacioné con los datos electrofisiológicos. 

 

6.2.4. Análisis de los registros de actividad eléctrica cerebral 

Una parte importante de este trabajo descansa en las técnicas de análisis de 

la actividad eléctrica recogida del cerebro de acociles deambulantes o mantenidos 

en una posición fija. Debido a la complejidad de algunos de estos análisis, en las 

líneas que siguen solamente enumero los más importantes y su uso. He añadido 

una explicación más detallada y su justificación formal correspondiente en la 

sección de resultados y en los anexos.  

Para el análisis en frecuencia de las señales cerebrales, utilicé transformada 

de Fourier de corto tiempo (TFCT), transformada Gabor y transformada wavelet 

(TW). Con las dos primeras solamente usé segmentos cortos que, de acuerdo al 

análisis con media y desviación estándar móviles, pueden considerarse 

estacionarios; con TW analicé registros en los que los segmentos se eligieron sin 

importar el grado de estacionariedad de la señal. 

En el caso de la TFCT utilicé una ventana cuadrada de la forma: 
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=−= )()()( bttftfb φ )(tf  si [ )ττ +−∈ bbt ,  y 0 para cualquier otro valor 

 

con cuatro diferentes anchos [-b,b]: 128, 256, 512 y 1024 muestras. 

 

Para la transformada Gabor usé los mismos anchos de ventana que para la 

TFCT (128, 256, 512 y 1024 muestras). 

Para el análisis con representación Wavelet desarrollé un algoritmo que 

calcula  la TW de una serie de tiempo f(n) con n=0,...N; donde N es el número de 

puntos en la serie de tiempo con un espaciamiento ∂t; este algoritmo se basa en: 

 

∑ 





 −

=
N

n a
tbnnfabfW δψψ

)()(:),(   Ec. 5.1 

 

usando una ventana Morlet definida por: 

 







= −−

a
b-tos)( 2/)(

,

2

cet ajbt
abψ     Ec. 5.2 

Seleccioné la función Morlet (Figura 6.1) debido a que es no-ortogonal (lo 

que permite observar cambios suaves y continuos en la potencia) y compleja 

(mejor adaptada para capturar cambios oscilatorios), además de presentar 

características similares a la señal del registro extracelular del cerebro del acocil. 

Como el propósito de usar la TW es analizar en tiempo y frecuencia los datos 

obtenidos, diseñé los algoritmos que pudieran agrupar las series de tiempo de 

acuerdo a características comunes. 
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Figura 6.1. Función Morlet (Modificada de Goswami y Chan, 1999). 

 

Analicé los valores obtenidos de la TW mediante algoritmos que determinan 

cuantos grupos estadísticamente diferentes existen en una serie de datos 

(Clustering con K-means)3.  

Los algoritmos de clasificación se basan en el cálculo del centroide4 y las 

distancias entre los datos y permiten además determinar la jerarquía entre grupos 

(Figura 6.2).  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Análisis de 
agrupamientos 

Datos de tiempo, 
frecuencia y 

potencia 
Provenientes de 

WT 

Normalización 
en tiempo 

División en 
bandas de 
frecuencia 

Cálculo del 
centroide de 

cada grupo de 
datos 

Cálculo de la 
distancia de 

cada objeto a su 
centroide 

Reasignación de 
cada objeto al 

grupo cuyo 
centroide es el 
más  próximo  

Grupos 
estadísticamente 
diferentes 

 
Figura 6.2. Diagrama de flujo del análisis estadístico. 

                                                           
3 Ver Anexo 2. 
4 El centroide de un objeto X perteneciente a un espacio n-dimensional es la intersección de todos 
los hiperplanos que dividen a X en dos partes de igual cantidad de movimiento con respecto al 
hiperplano. Informalmente, es el promedio de todos los puntos de X. 
 

Neevia docConverter 5.1



6.3. Mapeo Cerebral 

Los resultados que encontré hicieron necesario un mapeo grueso de las 

diferentes regiones del cerebro del acocil. Esto no es posible en el animal 

deambulante (porque la ventana del caparazón es relativamente pequeña y la 

cánula ocluye buena parte del cerebro), por lo que utilicé otra preparación para 

poder obtener registros de diferentes regiones en un animal inmóvil y sin anestesia 

por lo que además modifiqué las características del electrodo y de la preparación 

como detallo a continuación. 

 

6.3.1. El electrodo 

Construí electrodos dobles y triples con alambres de plata (75 µm de 

diámetro) cubiertos con teflón. Estos quedaron colocados dentro de una cánula que 

funcionaba como electrodo de referencia y de la que los alambres sobresalían por 

0.5 mm. 

 

6.3.2. Preparación biológica 

Después de anestesiar los animales con frío (n=20), hice una ventana en el 

caparazón, luego separé y retraje los músculos con un separador de plástico, lo que 

me permitió tener acceso libre al cerebro.  

Posteriormente fijé al acocil a un soporte metálico por medio de un corcho 

pegado a la cara lateral del caparazón dorsal del acocil. A continuación,  bajo 

control microscópico, coloqué los electrodos sobre el cerebro utilizando un 

micromanipulador, asegurándome de que las puntas penetraran la vaina que 

cubre el cerebro y que la guarda formara un sello sobre la superficie del tejido, de 

tal manera que el registro proviniera ya no de la superficie del cerebro sino de la 

porción interna del mismo. Finalmente, bañé la preparación con solución salina de 

van Harreveld (NaCl 205mM, KCl 5.4 mM, CaCl2 13.5 mM, MgCl2 2.6 mM, HEPES 

5mM, [van Harreveld, 1936] a temperatura ambiente – aproximadamente 21 ºC). 

Esta preparación permite obtener el registro de varias zonas del cerebro durante al 
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menos cuatro horas consecutivas. Al término de cada registro cerraba el orificio 

con Parafilm (American Can Co., Greenwich, CT) y regresaba a cada acocil a su 

acuario individual. Estos animales sobrevivieron un promedio de 3 días. 

La posición de los electrodos en relación a las áreas cerebrales del acocil se 

muestra en la Figura 6.3. Los electrodos E1, E2, E3 y E4 se encontraban en el 

protocerebro; E1 y E3 sobre la región superior lateral (izquierda y derecha 

respectivamente), E2 en la región superior; que incluye el puente y el cúmulo 

celular 6 y, E4 en la región media del complejo central, por lo que la señal puede 

provenir del tracto olfatorio o del cuerpo central. Los electrodos E5 y E6 se 

encontraban en deutocerebro y, E7 y E8 en tritocerebro  

 
Figura 6.3. Ubicación de los electrodos de registro. Las combinaciones de electrodos de registro 

fueron: E1-E5, E3-E6, E2-E4, E1-E5-E7, E3-E6-E8 y E1-E4-E6  

 

6.3.3. Registros electrofisiológicos 

La señal recogida por los electrodos fue amplificada y almacenada de la 

manera descrita para el animal deambulante.   
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6.3.4. Análisis de los registros 

Analicé el comportamiento en tiempo-frecuencia de los registros cerebrales 

utilizando la transformada wavelet que desarrollé para el análisis de los registros 

de animal deambulante. Hice un conteo de espigas a intervalos de dos segundos, 

que incluye aquellas cuya amplitud se encontraba entre [µ+σ,µ+2σ] y [µ-σ,µ-2σ]. 

 

6.4. Comparación entre preparaciones 

Analicé el comportamiento en tiempo-frecuencia de los registros cerebrales 

utilizando la transformada Wavelet.  

Formé series de tiempo para cada banda de frecuencia y las usé como entradas 

de una red neuronal del tipo competitivo5 que, mediante un algoritmo de 

aprendizaje no supervisado, realiza una extracción de características y clasifica los 

datos en grupos estadísticamente distintos (Figuras 6.4 y 6.5). Estos grupos se 

forman utilizando como parámetros de clasificación únicamente las características 

de la señal de entrada, es decir, de los valores de tiempo y potencia calculados con 

la TW. 

Una vez determinados los grupos verifiqué si existe alguna relación entre ellos 

y la conducta del acocil. 

Posteriormente, para determinar la correlación entre señales, utilicé una red 

del mismo tipo que determina la relación interna entre grupos estadísticamente 

distintos y la compara entre grupos.  

 

 
Figura 6.4. Diagrama a bloques del proceso de clasificación. 

                                                           
5 Ver Anexo 3 
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Figura 6.5. Diagrama de la red neuronal utilizada para clasificación. B1 a B4 son las bandas 

de frecuencia de la TW, c1 la capa de entrada, c2 y c3 capas ocultas y c4  la capa de salida. G1 a G6 
son las salidas de la red y representan grupos estadísticamente distintos. Cada conexión 

interneuronal tiene un peso específico w. 
 

6.5. Bloqueo de las entradas sensoriales 

Los resultados del mapeo cerebral hicieron necesario explorar el papel que 

juegan las entradas sensoriales en la generación de las ondas lentas registradas 

durante el sueño del acocil. Por ello, diseñé dos experimentos en los cuales 

bloqueé, de manera selectiva y reversible, la visión o la olfación. 

 

6.5.1. Preparación biológica 

En animales anestesiados por frío, implanté electrodos de platino-iridio (75 

µm de diámetro), cubiertos con teflón. Bajo control microscópico coloqué el 

electrodo en el complejo central, asegurándome de que la punta penetrara la vaina 

de tejido conectivo que recubre al cerebro. Cada electrodo estaba aislado por una 

cánula que funcionaba como electrodo de referencia. 
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Antes de realizar cualquier manipulación sobre los sistemas sensoriales 

obtuve, de cada animal, un registro control (de 24 horas) tanto conductual como de 

la actividad eléctrica cerebral. 

Verifiqué la localización del electrodo durante estudios post-mortem. 

 

6.5.1.1. Bloqueo del sistema visual 

Para cegar de forma reversible a los acociles coloqué capuchones negros que 

cubrían por completo las córneas. El procedimiento consistió en anestesiar por frío 

al acocil, después colocar un pequeño tubo de Parafilm alrededor del tallo ocular, 

al cual se ataba con hilo delgado. El otro extremo del tubo también se cerraba con 

hilo. Una vez colocado el capuchón, éste se pintaba de negro con varias capas de 

barniz. Obtuve los registros, conductual y eléctrico cinco días después de cegar a 

los animales, de manera que los fenómenos circadianos de tipo transitorio, 

asociados con mantener en oscuridad al animal hubieran transcurrido. 

Verifiqué la inocuidad del procedimiento al retirar los capuchones y 

encontrar una pseudopupila grande y reactiva a la iluminación del ojo. 

 

6.5.1.2. Bloqueo del sistema olfatorio 

Para reducir en forma reversible la sensibilidad olfatoria, el día anterior al 

registro experimental realicé un lavado de las anténulas mediante la inmersión y 

agitación continua de éstas en agua desionizada durante 30 minutos. Este 

procedimiento asegura la destrucción de los estetascos que son las estructuras que 

contienen los receptores olfatorios. Cabe mencionar que la pérdida de los 

receptores olfatorios es transitoria y en poco más de 24 horas hay una recuperación 

significativa de los mismos (Delgado-Morales, 2004). 

 

6.5.2. Registros conductuales y electrofisiológicos 

Las técnicas utilizadas para obtener los registros son las mismas descritas en 

la sección 6.2.2. 
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6.5.3. Análisis de los registros conductuales y electrofisiológicos 

Para el análisis de los registros conductuales utilicé el procedimiento 

descrito en la sección 6.2.3. Por otro lado, para analizar los registros de actividad 

eléctrica cerebral utilicé el conteo de espigas, la transformada wavelet y las redes 

neuronales descritas en apartados anteriores.  
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7. RESULTADOS 

 
7.1. Identificación de estados cerebrales 

7.1.1. Análisis de los registros conductuales 

Cuando un acocil intacto se mantiene aislado en un acuario individual, 

suele deambular por periodos variables. Esta actividad locomotriz muestra una 

relación con los ciclos de luz y oscuridad. En animales sincronizados a ciclos de 12 

horas de luz por 12 horas de oscuridad, la actividad locomotriz incrementa 

significativamente en las transiciones luz-oscuridad y oscuridad-luz (Ramón y 

cols., 2004). Cuando el acocil no se desplaza puede mantenerse parado sobre sus 

patas ambulatorias o inmóvil en una de dos posturas estereotípicas: i) de lado a 

nivel de la superficie del agua o; ii) acurrucado.  

Acocil parado. Cuando el animal se encuentra en esta posición tiene el 

cuerpo por arriba del fondo del acuario, es decir soportado por las patas 

ambulatorias que se encuentran semiflexionadas (Figura 7.1A). Las quelas suelen 

estar en semiflexión a nivel del rostrum pero también se les puede observar con 

máximo estiramiento en el piso del acuario; las antenas con distintos grados de 

flexión o con movimientos suaves, lentos y esporádicos que no afectan a toda la 

antena sino solamente a las porciones distales o medias y distales. Las anténulas 

están erectas y muestran ocasionales vibraciones de ambos flagelos. También es 

posible observarlo en labores de limpieza de las anténulas o de las antenas, trabajo 

que realiza con los palpos.  En esta posición el animal puede pasar periodos de 

diferente duración a lo largo del día. En ocasiones es posible observar a un animal 

parado totalmente inmóvil durante periodos de duración variable.  

Acocil de lado. Debido a que el acocil no flota, para ponerse de lado apoya 

todas las patas ambulatorias de un lado del cuerpo en el fondo del acuario, luego 

eleva las patas ambulatorias contralaterales para apoyarlas sobre la pared más 

cercana del acuario de tal manera que casi la mitad sagital del animal se encuentra 

por encima de la superficie el agua (Figura 7.1B). La cola puede estar extendida o 
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con una ligera flexión. La quela de la superficie suele quedar péndula y es posible 

observarla oscilando rítmicamente, en particular si el animal ha pasado mucho 

tiempo en esta posición, cuando esto ocurre puede oscilar también la pata 

ipsilateral del primer par de patas ambulatorias.  

 
Figura 7.1. Acociles inmóviles. A) Dos animales parados y B) Un acocil de lado. 

 

Acocil acurrucado. Cuando el acocil se acurruca (Figura 7.2), lo hace en una 

esquina del acuario. Para ello, aproxima todos sus apéndices al centro del cuerpo, 

desciende y pliega las patas ambulatorias de manera que el cuerpo queda pegado 

al piso, flexiona la cola por completo, luego estira las quelas y por último desciende 

las anténulas y las antenas, permaneciendo inmóvil por periodos de diferente 

duración. 

 
Figura 7.2. Acocil acurrucado. 

 

Para tener una idea de la secuencia temporal de los cambios de posición a lo 

largo del ciclo de 24 horas, obtuve videos continuos de animales aislados y bajo 
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condiciones controladas de iluminación. Analicé los videos consignando la hora de 

inicio y de término en que ocurría una posición dada y con los datos obtenidos 

construí gráficas de posición (en las ordenadas) contra tiempo (en las abscisas). 

En un registro típico de posición (Figura 7.3), es posible observar que 

durante el ciclo de 24 horas el acocil adopta cualquiera de las posiciones descritas, 

parado o caminando, de lado o acurrucado, y permanece en ella por periodos de 

duración variables que no parecen depender de la hora del día. 

 
Figura 7.3. Posición de un acocil durante el ciclo de 24 horas  

(La barra oscura indica las horas de oscuridad). 
 

7.1.2. Análisis de los registros eléctricos  

La actividad eléctrica que registré del cerebro del acocil parado6 se ajusta a 

los datos previamente publicados (Hernández y cols., 1996). Está conformada por 

una gran cantidad de espigas montadas sobre una basal prácticamente plana 

(Figura 7.4A). En estos registros no encontré diferencias en frecuencia entre las 

señales de protocerebro y deutocerebro de un acocil parado. Sin embargo, la 

actividad recogida de tritocerebro fue claramente distinta, pues en ella hubo pocas 

espigas y ondas lentas de amplitud variable cuya frecuencia es la misma que la 

frecuencia de batido de los escafognatitos, alrededor de los 3 Hz (Shuranova y 

cols., 2002; Ramón y cols., 2004). 

                                                           
6 No me fue posible registrar la actividad eléctrica correspondiente a los periodos de actividad 
locomotriz debido a que con el movimiento de los cables la señal satura los amplificadores. 
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Cuando el animal se coloca de lado (Figura 7.4B), la actividad registrada en 

protocerebro o en deutocerebro se modifica, se reduce la cantidad de espigas y en 

lugar de ellas aparecen ondas lentas con frecuencias alrededor de 15 Hz.  

 
Figura 7.4. Actividad eléctrica del cerebro del acocil A) Parado y B) De lado.  

P=Protocerebro, D=Deutocerebro y T=Tritocerebro. 
 

En el animal acurrucado se pueden encontrar los dos tipos de patrones 

cerebrales, con espigas y una línea de base plana o bien con ondas lentas. Esto 

depende, en general, del estado inmediato anterior del animal, como discutiré más 

adelante. 

Los cambios mencionados no se detectan en los trazos procedentes de 

tritocerebro, en ellos permanecen constantes las ondas lentas de 3 Hz, por lo cual el 

análisis tiempo frecuencia que a continuación describo únicamente incluye 

registros de protocerebro y deutocerebro. 
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7.1.2.1. Análisis tiempo-frecuencia 

Transformada de Fourier en corto tiempo (TFCT). Para determinar si la 

actividad eléctrica del cerebro del acocil puede analizarse con Transformada de 

Fourier o bien, requiere de una análisis tiempo-frecuencia (Transformada de 

Fourier en corto tiempo (TFCT), Transformada Gabor o Transformada Wavelet), es 

necesario verificar si las señales son estacionarias. Por ello, el primer paso fue 

determinar los parámetros estadísticos de dichas señales procedentes tanto de 

animales alerta como de animales dormidos.  

Las gráficas resultantes del análisis de media y desviación estándar móviles 

(Figura 7.5), muestran que tanto en los animales alerta como en los dormidos, 

ambos parámetros varían considerablemente con respecto al tiempo, salvo 

pequeños segmentos donde permanecen estables. Por lo tanto, puedo afirmar que 

la señal de la actividad eléctrica del cerebro del acocil es no-estacionaria, aunque 

en algunos momentos se puede considerar cuasi-estacionaria. Realicé este análisis 

en 12 acociles y en 10 segmentos de cada registro (cada segmento contiene 700 

intervalos de 1 minuto). 
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Figura 7.5. Media y desviación estándar móviles de la actividad eléctrica  

del acocil parado (A) y de lado (B). 
 

También analicé los segmentos cuasi-estacionarios con TFCT y obtuve 

espectrogramas como los de la Figura 7.6. En esta figura se incluye  frecuencia en 

Hertz, tiempo en segundos y potencia codificada en color de acuerdo al espectro 

natural de la luz visible. Cada espectrograma corresponde a una longitud de 

ventana (128, 256, 512 y 1024 muestras respectivamente) y por lo tanto, tiene 

diferente resolución. Las líneas horizontales, indican componentes de frecuencia y 

las líneas verticales localizan eventos transitorios en el tiempo. De acuerdo con 

estas gráficas, la ventana que produce mejor resolución para las frecuencias de 

interés (0 a 60 Hz debido a que esta banda incluye a las ondas lentas características 

del estado de sueño en el acocil) es de 256 muestras para el segmento 

correspondiente al acocil parado y de 512 muestras para el animal de lado. Al 
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comparar entre condiciones (acocil parado y de lado), se observa que la potencia 

disminuye para todas las frecuencias cuando el acocil está de lado. 

 
Figura 7.6. Espectrograma con TFCT de la actividad correspondiente al acocil parado (A) y de 
lado (B). Nótese que la potencia para todas las frecuencias disminuye cuando el acocil está de 

lado. 
 

En estas gráficas no es posible localizar con precisión el momento en que se 

producen cambios de frecuencia; es decir, la TFCT no es suficiente para analizar los 

segmentos cuasi-estacionarios de la señal. Por otra parte es claro que, para obtener 

una mejor resolución en el análisis de cada estado cerebral, se requiere de un ancho 

de ventana específico y diferente, lo que imposibilita la comparación entre estados. 

 

Transformada Gabor. Se ha planteado que un mejor análisis de señales 

cerebrales se obtiene al usar la transformada Gabor, pues con ella se reduce al 

mínimo el principio de incertidumbre (Goswami y Chan, 1999). Mediante un 

algoritmo de transformada Gabor obtuve espectrogramas similares a los del 

análisis con TFCT. En el espectrograma del acocil parado se observan potencias 

altas, principalmente en la banda de 0 a 10 Hz y algunos eventos transitorios 

representados por líneas verticales (Figura 7.7A)  
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Figura 7.7. Espectrograma con transformada Gabor de la actividad correspondiente al acocil 
parado (A) y de lado (B). Nótese que la potencia para todas las frecuencias disminuye cuando el 

acocil está de lado. 
 

En la gráfica correspondiente al acocil de lado (Figura 7.7B) se observa un 

importante decremento en la potencia para todas las frecuencias con respecto a la 

Figura 7.7A y también aparecen variaciones en la banda de 0-10 Hz, cuya potencia 

ya no permanece constante, por lo que los eventos transitorios se localizan con 

mayor precisión. 

 Comparada con la TFCT, la transformada Gabor proporciona una mejor 

resolución tanto en tiempo como en frecuencia. Sin embargo, el hecho de que la 

ventana mantenga las mismas dimensiones para todas las frecuencias limita la 

resolución del análisis de la señal. 

 

Transformada Wavelet (TW). De los análisis anteriores resultan evidentes 

las limitaciones de las técnicas convencionales, desarrolladas para señales 

estacionarias, para el estudio y caracterización de una señal no estacionaria. Ellas 

son: a) es necesario fijar un ancho de ventana que no necesariamente 

proporcionará la mejor resolución para todo el intervalo de frecuencias que 
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conforma una señal y b) el análisis de la señal únicamente será confiable para 

segmentos cuasi-estacionarios. Por ello, el siguiente paso consistió en el desarrollo 

del algoritmo necesario para realizar un análisis mediante la transformada wavelet 

(TW). Por su naturaleza, éste método no necesita limitar el análisis a segmentos 

estacionarios e incluso pueden analizarse las transiciones de una posición a otra.  

En la Figura 7.8 se encuentra una secuencia de posiciones extraída de la 

Figura 7.3. Nótese que el acocil se encuentra parado durante aproximadamente 5 

minutos; luego se acurruca por un breve lapso (poco menos de un minuto); 

después se pone de lado durante cerca de cinco minutos, vuelve a acurrucarse por 

un periodo breve, y de nuevo se pone de lado durante el resto del registro. A esta 

secuencia corresponde el análisis con TW que sigue. 

 

 
Figura 7.8. Secuencia de posiciones de un acocil deambulante mantenido en un acuario 

individual. 
 

Del análisis con TW obtuve gráficas tridimensionales que incluyen tiempo, 

frecuencia (sólo la banda de 0-60 Hz) y potencia (codificada en color usando el 

espectro de la luz visible). También construí gráficas de contorno, en las que se 

observan tiempo y frecuencia a valores de potencia fijos. 

La TW de la actividad eléctrica cerebral correspondiente al acocil parado 

(segmento A de la Figura 7.8), muestra la relación entre las frecuencias del registro 

eléctrico del cerebro (Hz), su potencia y el tiempo durante el cual se realizó el 

registro (Figura 7.9). 

En protocerebro, se observa una actividad constante a lo largo del tiempo, 

las frecuencias dominantes están alrededor de los 4 y 8 Hz (ambas posiblemente 
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debidas a la actividad de los escafognatitos) y una más alrededor de los 25 Hz. 

Nótese que al inicio del segmento hay cambios transitorios bien localizados en el 

tiempo que afectan a todas las frecuencias.  

En deutocerebro la actividad es más regular, pero la potencia alrededor de 

los 25 Hz es mayor que en protocerebro (esto se observa con mayor claridad al 

comparar las gráficas de contorno). 

 
Figura 7.9. Gráficas tridimensionales y de contorno de la transformada wavelet, TW, de la 

actividad eléctrica de protocerebro y deutocerebro correspondientes al acocil parado. 
 

En la Figura 7.10 se observa la TW de la actividad cerebral correspondiente 

al acocil acurrucado (segmento B de la Figura 7.8).  

En protocerebro hay un incremento generalizado y disperso en la potencia 

de las frecuencias entre 5 y 45 Hz, ya no hay frecuencias dominantes en los 

intervalos de interés y solamente queda una alrededor de 4 Hz que corresponde a 

la actividad respiratoria (escafognatitos).  

Neevia docConverter 5.1



En deutocerebro se mantiene la frecuencia dominante alrededor de los 25 

Hz, aunque comienza a disminuir su potencia y en ambas regiones cerebrales la 

actividad es uniforme durante todo el tiempo que el acocil estuvo acurrucado. 

 
Figura 7.10. Gráficas tridimensionales y de contorno de la TW de la actividad eléctrica de 

protocerebro y deutocerebro correspondientes al acocil acurrucado. Nótese la elevada actividad, 
para las frecuencias entre 6 y 45 Hz, en protocerebro y el mantenimiento de la frecuencia 

dominante en deutocerebro. Compárese con la figura 7.9 
 

Para la actividad cerebral que corresponde al acocil de lado (segmento C de 

la Figura 7.8), las gráficas de TW (Figura 7.11) muestran un descenso generalizado 

en todas las potencias.  

En protocerebro se observan, además, depresiones importantes en la banda 

30-45 Hz. Los mismos cambios ocurren en el deutocerebro, donde las potencias 

llegan a valores aún más bajos y los cambios se presentan casi desde el inicio del 

registro. Para ambas regiones, las depresiones se mantienen durante casi todo el 
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tiempo que el acocil se encuentra de lado y se presentan cada vez que el animal 

adopta dicha posición. 

     

 
Figura 7.11. Gráficas tridimensionales y de contorno de la TW de la actividad eléctrica de 
protocerebro y deutocerebro, correspondientes al acocil de lado. Nótese la reducción en la 

potencia para todas las frecuencias en ambas regiones. Compárese con las figuras 7.9 y 7.10. 
 

Finalmente, para la actividad correspondiente al acocil nuevamente 

acurrucado (segmento D de la Figura 7.8), las gráficas de TW (Figura 7.12) 

muestran variaciones en la actividad cerebral. En el protocerebro, la actividad en el 

primer tercio del registro es similar a la observada en el animal parado, cambia a 

características semejantes a las del acocil dormido (con reducción en la potencia de 

todas las frecuencias) en el segundo tercio y regresa a las del animal despierto en el 

último tercio del registro.  

En el deutocerebro los cambios son similares pero más acentuados, la 

potencia desciende más que en protocerebro y, alrededor de los 30-45 Hz, se 
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presenta la depresión que caracteriza al animal de lado. Esto indica que la 

actividad eléctrica cerebral del acocil acurrucado muestra características 

intermedias entre los estados despierto y dormido, que parecen depender de la 

secuencia de cambios que le anteceden.  

 
Figura 7.12. Gráficas tridimensionales y de contorno de la TW de la actividad eléctrica de 

protocerebro y deutocerebro correspondientes al acocil acurrucado. Nótese que la potencia no es 
homogénea a lo largo del tiempo en ninguna de las dos regiones.  

Compárese con la figura 7.9. 
 

7.1.2.2. Análisis de las transiciones de posición 

Un aspecto interesante desde el punto de vista analítico son las transiciones 

de posición, y por tanto de estado cerebral, porque podrían dar información sobre 

la dinámica de los estados cerebrales; es decir ¿los cambios de posición anteceden a 

los cambios en la actividad cerebral o se presentan después de un cierto tiempo? 

Por ello analicé las transiciones de los cambios de posición que se ilustran en la 

figura 7.8. La Figura 7.13 muestra las gráficas 3D de las transiciones de parado a 
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acurrucado (Figura 7.13A); de acurrucado a de lado (Figura 7.13B); y de lado a 

acurrucado (Figura 7.13C). Antes de acurrucarse (Figura 7.13A), la gráfica 3D de la 

TW muestra una actividad que corresponde a la de un animal alerta.  Al 

acurrucarse (momento indicado por la flecha), se presenta una súbita reducción en 

la potencia para la mayoría de las frecuencias. Estos valores permanecen 

disminuidos durante el resto del registro, aunque son más altos que para un acocil 

dormido.  

Con el paso del tiempo, el perfil es cada vez más parecido al del acocil de 

lado (final de la Figura 7.13A), de tal manera que cuando ocurre la siguiente 

transición, de acurrucado a de lado  (flecha en la Figura 7.13B), se observa el 

mismo cambio en la potencia, aunque su reducción es de mayor magnitud para 

todas las frecuencias exploradas, en especial para el intervalo de 30 a 45 Hz. 

El perfil de un animal que se acurruca después de un tiempo de estar de 

lado (flecha en la Figura 7.13C), muestra congruencia con los resultados anteriores. 

Cuando está de lado la potencia es baja para las frecuencias entre 30 y 45 Hz, 

durante la transición los valores de potencia aumentan y permanecen elevados por 

el resto del registro. 

 

   
Figura 7.13. Transiciones entre posiciones. a) Parado-acurrucado, b) Acurrucado-de lado, c) De 

lado-acurrucado. 
 

Los cambios en protocerebro y deutocerebro son similares, aunque los 

valores de potencia son menores para esta última región. 
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Estos resultados implican que en el acocil el sueño no es un estado uniforme 

y el "acurrucamiento" también podría ser un estado de sueño, dependiente de la 

secuencia previa de posiciones. 

 

7.1.2.3. Análisis de agrupamientos 

Los resultados anteriores muestran claras diferencias en la actividad 

cerebral del acocil durante las tres condiciones estudiadas. Sin embargo, es 

necesario demostrar estadísticamente que las diferencias son consistentes y que 

realmente corresponden a grupos distintos. Por ello, una vez que había obtenido la 

TW  realicé un análisis de agrupamientos para este tipo de registros.  Este tipo de 

análisis parte del supuesto de que en una distribución n-dimensional los datos que 

guardan correlación se agruparán formando acúmulos que pueden ser 

caracterizados mediante el cálculo de su centroide y las distancias relativas entre 

los datos al interior del grupo. 

Para aplicar el método de agrupamientos primero generé series de tiempo 

con los resultados de la TW y debido a que las frecuencias de interés se encuentran 

en el intervalo de 1-60 Hz, dividí este intervalo en cuatro bandas: B1, con 

frecuencias de 1 a 5 Hz; B2, con frecuencias de 6 a 15 Hz; B3, con frecuencias de 16-

30 Hz y B4, con frecuencias de 31-60 Hz. Una vez dividido el intervalo en bandas 

de frecuencia calculé el valor promedio de potencia para intervalos de 2 segundos. 

Para el análisis de agrupamientos utilicé datos provenientes de animales parados, 

de lado y acurrucados que fueron convertidos a series de tiempo de la manera 

relatada en los enunciados anteriores.  

De acuerdo con este análisis, existen tres grupos de datos estadísticamente 

diferentes, uno claramente distinguible con un valor de silueta7 de 

aproximadamente 0.8 y otros dos con un valor de silueta de alrededor de 0.6 

(Figura 7.14). 

                                                           
7 Este valor indica el grado de correlación entre los datos que conforman el grupo, su valor máximo 
es 1. 
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Figura 7.14. Grafica de silueta. Por definición, entre más grande es el valor de silueta mejor 

separados están los grupos. 
 

  En la Figura 7.15 los datos son graficados con respecto a B2, B3 y B4, y de 

nuevo aparecen tres grupos con el centroide de cada uno de ellos (círculo marcado 

con una X) separado de los demás. Nótese que los valores se encuentran bastante 

cercanos al centroide cuando el acocil está parado (cuadros azules) o de lado 

(triángulos rojos) y que, en el caso del acocil acurrucado (rombos púrpuras), los 

valores se encuentran relativamente dispersos. Esto confirma lo observado en las 

gráficas de TW, pues indica que al estar acurrucado, el acocil presenta una 

actividad cerebral de características intermedias entre parado y de lado. 

Neevia docConverter 5.1



 
Figura 7.15. Grupos clasificados. Los círculos marcados con una x son los centroides.  

 

Cuando se grafican las distancias relativas entre cada segmento y el 

centroide del grupo al que pertenece (Figura 7.16), incluyendo a la banda B4, la 

actividad cerebral del acocil todavía se puede clasificar en los tres estados 

alrededor de los centroides en las cuatro bandas de frecuencia. Nótese que la 

dispersión es mínima para el acocil de lado, un poco mayor en el caso del acocil 

parado y grande en el caso del acocil acurrucado.  La dispersión podría indicar la 

presencia de microestados cerebrales. 
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Figura 7.16. Gráfica de distancias relativas contra bandas de frecuencia. Las líneas negras 

representan el centroide.  
 

 

7.2. Mapeo cerebral 

Los resultados obtenidos hasta entonces hicieron necesario explorar si los 

cambios eran comunes a todo el cerebro del acocil, si existe un sitio donde inicien 

y, de ser cierto esto último, saber en qué secuencia ocurren y a qué velocidad 

suceden, de manera que se pueda tener una idea de la dinámica del sueño desde el 

punto de vista electrofisiológico. Por ello es menester tener un mapa de la 

actividad de las diferentes regiones del cerebro del acocil, durante los estados de 

vigilia y de sueño. En un animal deambulante esto es difícil desde el punto de vista 

técnico pues, idealmente, se requiere tener un gran número de electrodos sobre 

regiones identificadas de la superficie cerebral, o bien modificar la posición del 

electrodo para poder registrar las diferentes regiones cerebrales de un mismo 

animal, en las dos condiciones. Un mapeo de este tipo brindaría, entonces, 

información sobre la forma y la secuencia en que ocurren los cambios en la 

actividad cerebral. Es decir, respondería a preguntas relativas al origen de las 
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ondas lentas, la secuencia de sincronización y, finalmente, permitiría postular un 

origen para este tipo de cambio en la actividad eléctrica cerebral. Por ello en el 

laboratorio desarrollamos una preparación de acocil suspendido. En ella el animal 

tiene movimiento prácticamente libre pero sin poder desplazarse dentro del 

acuario. Además permite la visualización total del cerebro y con ello colocar 

electrodos más finos en las diferentes regiones cerebrales e incluso atravesar la 

vaina de tejido conectivo que cubre el cerebro y obtener información más puntual 

sobre los cambios de actividad en regiones más circunscritas. 

 

7.2.1. Registros 

Como menciono en la sección de métodos, en esta preparación el acocil se 

encuentra sujeto a un soporte sin limitación alguna en el movimiento de sus 

apéndices, pero sin apoyarse sobre la superficie del acuario. Puede flexionar o 

extender sus patas ambulatorias, las quelas o las cola – incluso presentar el 

coletazo asociado con la respuesta de escape – pero no se desplaza dentro del 

acuario, lo que permite realizar una apertura amplia del exoesqueleto por arriba 

del rostrum y, tras rechazar las vísceras con un separador de plástico, tener una 

visión completa del cerebro. De esta manera pude colocar los electrodos en 

regiones claramente identificadas y cambiar su posición  donde fuera necesario 

(Figura 6.3). Sin embargo, esta misma preparación presenta un problema 

importante. ¿Un animal en estas condiciones puede dormir? En el acocil 

deambulante he podido asociar la posición de lado con la aparición de sueño de 

ondas lentas como lo he relatado en párrafos anteriores. Pero en un animal sujeto  

no puede ocurrir este cambio de posición, por lo que tuve que realizar los 

experimentos que relato a continuación para validar esta preparación. 

Cuando un animal en estas condiciones se encuentra en el acuario 

inmediatamente después de realizar la cirugía que permite tener expuesto el 

cerebro, está activo, con movimientos espontáneos e intensos de todos sus 

apéndices. Tras un tiempo variable, el acocil permanece con la cola extendida, 
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moviendo suavemente quelas, antenas, anténulas y patas ambulatorias. Una 

segunda conducta se presenta después de varios minutos de mantener al acocil 

suspendido, en ella el animal parece perder el tono muscular y la cola cuelga 

semiflexionada, desciende las antenas, anténulas y quelas, y permanece inmóvil 

por periodos de tiempo variables. Estas dos conductas sugieren la presencia de dos 

estados cerebrales en esta preparación, el del animal activo (alerta) y el del animal 

en reposo. La pregunta obvia es si esta segunda conducta corresponde a periodos 

de sueño. Los registros electrofisiológicos y algunas manipulaciones 

experimentales me permitieron responder a ella. 

En la figura 7.17 presento registros eléctricos de la actividad espontánea del 

cerebro de un acocil "alerta" obtenidos de diferentes regiones del cerebro. Aunque 

las regiones exploradas incluyen a las principales divisiones del cerebro, en la 

figura solamente incluyo las de un lado pues las contralaterales son iguales. Al 

comparar estos registros con los de acociles deambulantes, se observa un mayor 

número de espigas y el trazo tiene menos `ruido eléctrico', lo que puede deberse a 

que el electrodo se encuentra clavado en el cerebro. 

En el protocerebro superior lateral (E1 y E2), el registro se caracteriza por 

una basal plana, en la que se sobreponen espigas de gran amplitud que aparecen 

esporádicamente y que también se ven en el protocerebro superior medio, pero 

acompañadas por un gran número de espigas pequeñas. 

Por otra parte, en el complejo central encontré una gran cantidad de espigas 

de distintos tamaños montadas en una onda de baja frecuencia. Esta onda aparece 

ocasionalmente en deutocerebro, donde las espigas son más regulares tanto en 

tamaño como en frecuencia de disparo. 

Finalmente, en tritocerebro hubo pocas espigas montadas en una onda de 

baja frecuencia, alrededor de los 3 Hz. 
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Figura 7.17. Actividad eléctrica del cerebro del acocil alerta. Las posiciones de los electrodos son 

las mismas de la figura 6.3. 
 

La viabilidad de esta preparación queda de manifiesto no solamente  por las 

características de la actividad espontánea, del todo comparable con la del animal 

deambulante, sino por la respuesta a manipulaciones experimentales simples. En la 

Figura 7.18 presento registros de la actividad eléctrica del cerebro del acocil "alerta" 

durante y después de la aplicación de destellos de luz. Cada destello de prueba 

produce una descarga de espigas de alta amplitud (potenciales en respuesta a los 

estímulos visuales, VEPs, por sus siglas en inglés). Los VEPs se registran en el 
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protocerebro superior, tanto lateral como medio, y en el complejo central. La 

aplicación de un tren de estímulos luminosos a frecuencia de 10 Hz induce, 

además de los VEPs, una descarga de espigas denominada respuesta al estímulo 

omitido (OSP, por sus siglas en inglés). Esta respuesta no es una posdescarga, sino 

que ocurre en el momento en que debiera presentarse el siguiente estímulo de 

haber continuado el tren y está relacionada con un proceso cognitivo básico 

denominado 'expectación' (Bullock, 1993). Los OSPs se registran claramente en el 

complejo central y con menor amplitud en el protocerebro superior medio y 

deutocerebro.  

 
Figura 7.18. Actividad eléctrica del cerebro de un acocil suspendido alerta (obtenidas de las 

regiones descritas en la figura 6.3), en respuesta a estímulos luminosos (indicado como Estímulo 
en el trazo superior). Del lado izquierdo se muestran respuestas únicas, VEP. Del lado derecho la 

respuesta a un tren de estímulos a 10 Hz. La flecha indica el momento en que ocurriría el 
siguiente estímulo si el tren hubiera continuado, es decir señala la presencia de un OSP.  
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En el acocil "dormido" se modifica la actividad eléctrica de las regiones 

registradas, de tal manera que en el protocerebro superior, tanto lateral como 

medio, disminuye la amplitud de las espigas. En deutocerebro, además de una 

disminución similar, aparecen ondas de baja frecuencia. En el complejo central y en 

tritocerebro no hay cambios significativos (Figura 7.19). 

 
Figura 7.19. Actividad espontánea del cerebro del acocil dormido. Las posiciones de los 

electrodos son las indicadas en la figura 6.3. 
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Los estímulos luminosos aplicados al acocil "dormido" resultan en VEPs de 

menor amplitud, mientras que los OSPs desaparecen (Figura 7.20). Esto confirma 

que, debido a que se cumplen tanto con los criterios conductuales como con los 

electrofisiológicos que definen el estado cerebral de sueño, puedo llamar sueño al 

estado cerebral durante el cual se genera la actividad eléctrica que se registra en un 

acocil que ha perdido el tono muscular. 

 

 
Figura 7.20. Actividad eléctrica del cerebro de un acocil dormido en respuesta a estímulos 

luminosos. Del lado izquierdo se encuentran las respuestas a estímulos únicos, del derecho las 
obtenidas por estimulación repetitiva a 10 Hz. La flecha indica el momento en que ocurriría el 

siguiente estímulo si el tren hubiera continuado. Nótese que ya no están presentes las descargas 
que corresponden a los VEPs ni a los OSPs. Las posiciones de los electrodos son las indicadas en 

la figura 6.3. 
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7.2.2. Transformada wavelet 

Al analizar con la transformada wavelet los registros obtenidos de acociles 

suspendidos, dormidos y alerta, en varias regiones del cerebro, encuentro cambios 

claros en la actividad en casi todas las regiones. 

En el protocerebro superior lateral del animal alerta hay una actividad muy 

regular, con potencias altas que disminuyen cuando el acocil está dormido. En el 

protocerebro superior medio, la actividad es también muy regular, con potencias 

altas que no cambian cuando el acocil está dormido. En el cuerpo central la 

actividad de muy baja frecuencia es regular y alrededor de los 30-45 Hz se 

presentan las caídas en potencia características del sueño, las que aparentemente 

están presentes en todo momento, aunque son más pronunciadas cuando el acocil 

está dormido. Cuando el acocil está alerta, la actividad eléctrica del deutocerebro 

es muy similar a la del protocerebro superior, pero cuando el acocil está dormido, 

aparecen depresiones alrededor de 30-45 Hz.  

Por último, en tritocerebro la potencia es muy alta para las frecuencias más 

bajas, alrededor de los 5 Hz, y permanece elevada cuando el acocil está dormido; el 

cambio más significativo en esta región es un aumento en la homogeneidad de la 

potencia de este intervalo de frecuencias (Figura 7.21). 
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Figura 7.21. Graficas 3-D de la transformada Wavelet de la actividad eléctrica registrada en varias 
regiones del cerebro de acociles, a) alerta y b) dormido. Las posiciones de los electrodos son las 

indicadas en la figura 6.3. 
 

7.2.3. Conteo de espigas 

Los electrodos capaces de atravesar la vaina de tejido conectivo que cubre el 

cerebro del acocil, permiten registrar espigas provenientes de regiones muy 

cercanas al electrodo. Por lo tanto, puedo usar el conteo de espigas como una 
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herramienta para estudiar los cambios en la excitabilidad de las neuronas vecinas 

al electrodo, durante los estados de alerta y de sueño. Colocando estos electrodos 

en pares o triadas en diferentes regiones del cerebro, pude obtener registros 

simultáneos de esas áreas y correlacionar los tipos de actividad encontrada. El 

número de espigas registradas en el protocerebro superior lateral se reduce cuando 

el acocil duerme, mientras que en el protocerebro superior medio y en tritocerebro 

permanece relativamente constante, y en el complejo central presenta oscilaciones; 

esto último ocurre también en deutocerebro aunque con un pequeño retardo (0.75-

2 s) (Figura 7.22). 
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Figura 7.22. Número de espigas durante la transición (línea roja) de acocil alerta a dormido. Las 

regiones exploradas son las indicadas en la figura 6.3.  
 
 

 7.3. Comparación entre las preparaciones  

El acocil suspendido muestra ondas de baja frecuencia en el complejo central 

(semejantes a las ondas lentas que caracterizan el sueño en el animal deambulante), 

constantes en amplitud y frecuencia, independientemente del estado cerebral. Esto 
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me llevó a analizar con más detalle los trazos de ambos tipos de preparaciones, 

para determinar si, en efecto, ambas señales tienen las mismas características. Para 

ello utilicé el análisis de agrupamientos descrito antes. Inicialmente incluí datos 

correspondientes a acociles con electrodos implantados en forma crónica en 

deutocerebro. Como se observa en la Figura 7.23, los datos correspondientes al 

acocil alerta (triángulos rojos) y al acocil dormido (círculos lilas) se separan 

naturalmente en grupos con correlación interna elevada y se distribuyen alrededor 

de centroides. Al incluir los datos de la actividad registrada en el complejo central 

(cuadrados azules), éstos se agrupan alrededor del centroide correspondiente al 

acocil dormido. Esto significa que las ondas de baja frecuencia registradas en 

acociles dormidos y en el cuerpo central de acociles suspendidos tienen las mismas 

características. 

 
Figura 7.23. Análisis de agrupamientos de la actividad registrada en el complejo central de 

un animal suspendido y en deutocerebro en un acocil deambulante. Los triángulos rojos 
representan datos correspondientes al acocil alerta, los círculos lilas a acociles dormidos y los 
cuadrados azules la actividad espontánea del complejo central de acociles alerta suspendidos.  

 
El análisis de agrupamientos es muy útil para determinar la correlación interna 

entre datos, sin embargo, incluye un elemento de subjetividad, ya que para iniciar 

la operación del algoritmo el usuario determina el número inicial de grupos; por 
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este motivo, desarrollé dos redes neuronales del tipo competitivo8 que aprenden 

mediante algoritmos no supervisados. La primera red permite determinar de 

manera objetiva cuántos estados cerebrales puede presentar el acocil y la segunda 

verifica, mediante un análisis de correlación, si las ondas lentas del complejo 

central son las mismas ondas que aparecen en otras regiones del cerebro durante el 

sueño. 

Al utilizar la red neuronal artificial para determinar cuántos grupos 

estadísticamente distintos existen a partir de los registros del animal deambulante, 

se observa que después de una fase de entrenamiento de 1000 iteraciones, los pesos 

de la red se estabilizan, y dos de las neuronas de salida c3 y c5, desaparecen 

porque los pesos w3 y w5 se anulan después de un tiempo (Figura 7.24). 

 
Figura 7.24. Fase de entrenamiento de la red. Los pesos w3 y w5 se anulan después de cierto 

tiempo y quedan 4 grupos de datos estadísticamente distintos. 
 

En la figura 7.25 se observa que la red clasifica los datos en 4 grupos 

estadísticamente distintos.  

                                                           
8 Ver anexo 3 
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Figura 7.25. Grupos de datos estadísticamente distintos para el acocil deambulante, 

determinados mediante una red neuronal artificial.  
 

Las características de los grupos se resumen en la siguiente tabla: 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Al buscar la correlación entre los grupos y la conducta del acocil encuentro 

que el grupo G1 está constituido por segmentos en los que el animal estaba 

caminando o moviendo las quelas. El grupo G2 corresponde a los momentos en 

que estaba parado alerta, G6 principalmente a segmentos en los que el acocil estaba 

de lado y algunos en que estaba acurrucado y G4 incluye principalmente 

segmentos en que el acocil esta acurrucado pero también incluye segmentos en que 

el acocil estaba de lado o parado. 

Tabla I 
Grupo Centroide 

(x,y,z) 
(Banda 2,Banda 4,Banda 3) 

Radio 

G1 0.38,0.82,0.64 0.19 
G2 0.89,0.64,0.72 0.17 
G4 0.59,0.47,0.61 0.20 
G6 0.52,0.45,0.16 0.15 
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Usando como entradas para la misma red los registros de acociles 

suspendidos, se observa que después de la fase de entrenamiento (Figura 7.26) 

quedan clasificados 3 grupos distintos (Figura 7.27).  

 

Figura 7.26. Fase de entrenamiento de la red neuronal artificial para datos provenientes de 
acociles suspendidos. Los pesos w1, w3 y w5 se anulan después de cierto tiempo y quedan 3 

grupos de datos estadísticamente distintos.  

 
Figura 7.27. Grupos de datos estadísticamente distintos, determinados mediante la red 

neuronal artificial, para datos provenientes de acociles suspendidos. 
 

Tabla II 
Grupo Centroide 

(x,y,z) 
Radio 

G2 0.86,0.67,0.68 0.17 
G4 0.61,0.50,0.63 0.18 
G6 0.48,0.46,0.17 0.16 
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Al buscar la correlación entre los grupos clasificados y la conducta del 

acocil, encuentro que el grupo G2 corresponde a los momentos en que el acocil 

movía las antenas, anténulas, quelas y patas ambulatorias, G6 a segmentos en los 

que el acocil perdía el tono muscular (juzgado porque las quelas, antenas y 

anténulas quedan inmóviles y laxas, descendiendo), y G4 por segmentos que 

corresponden principalmente a esta última condición y por ocasiones en que el 

acocil mantenía los apéndices en movimiento. 

Lo expuesto anteriormente confirma que el acocil pasa por al menos tres 

estados cerebrales: vigilia, sueño y un estado intermedio. Además demuestra que 

el sueño en el acocil suspendido tiene las mismas características que el sueño en el 

acocil deambulante.  

Por otra parte, los resultados obtenidos parecen indicar que las ondas lentas 

se originan en el complejo central del cerebro y, durante el sueño, se diseminan por 

el resto del tejido. Para aclarar este punto, determiné la correlación entre la señal 

obtenida del complejo central con la de las otras áreas del cerebro del acocil 

durante varias conductas. En la Figura 7.28 puede observarse  que antes que el 

acocil pierda el tono muscular (momento indicado por la flecha), la correlación es 

baja tanto para el protocerebro lateral como para el medio (valor de correlación 

promedio de 0.15 y 0.18 respectivamente), y un poco más alta para el deutocerebro 

(0.23 en promedio). La correlación comienza a aumentar para las tres áreas un poco 

antes que se presente el cambio de posición, alcanzando valores promedio de 0.74 

para deutocerebro, 0.70 para protocerebro lateral y 0.68 para protocerebro medio.  
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Figura 7.28. Correlación entre la actividad del complejo central y otras áreas cerebrales del 

acocil. La flecha indica el momento en que el acocil  pierde el tono muscular. 
 

Ahora bien, estos resultados encontrarían mayor consistencia y coherencia si 

se verifican en la preparación deambulante por lo que decidí modificar el electrodo 

penetrante para poder implantarlo en forma crónica en animales deambulantes. 

Obtuve registros eléctricos de la actividad del cerebro y al calcular la correlación 

entre la actividad del complejo central y protocerebro y deutocerebro en una 

preparación de este tipo (Figura 7.29), encuentro que en ambas regiones la 

correlación es baja cuando el acocil está parado y aumenta cuando el acocil se pone 

de lado. Sin embargo, al analizar segmentos largos durante los cuales el acocil 

permanece en esta posición, se observan momentos en que la correlación 

disminuye (0.25 para protocerebro y 0.38 para deutocerebro), sin llegar a los 

valores del estado de alerta. Estos resultados sugieren que el sueño en el acocil está 

fragmentado en varios microestados o etapas.  
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Figura 7.29. Correlación entre la actividad del complejo central y otras áreas cerebrales de un 
acocil deambulante con los electrodos penetrando la vaina que recubre el cerebro. La flecha 

indica el momento en que el acocil  se pone de lado. 
 

El análisis con transformada wavelet y con redes neuronales comprueba que 

la actividad generada en el complejo central es igual a la actividad de ondas lentas 

que aparece en otras áreas del cerebro del acocil durante el sueño. Esto puede 

significar que las ondas lentas características del sueño del acocil se originen en el 

complejo central y durante el sueño se propaguen, mediante un proceso activo, a 

otras regiones cerebrales. Otra posibilidad es que la sincronización de las áreas 

cerebrales sea un proceso pasivo que resulte del cese en el procesamiento de las 

entradas sensoriales. Para aportar elementos en torno a la hipótesis de 

sincronización pasiva por interrupción de procesamiento sensorial, registré la 

actividad eléctrica de un acocil deambulante antes y después de bloquear de 

manera reversible algunas entradas sensoriales, en particular la visión y la olfación. 

 

7.4. Bloqueo de entradas sensoriales 

7.4.1. Bloqueo de entradas visuales 

De acuerdo a los registros de posición, un acocil duerme 35.7 % más después de 

permanecer cegado por 5 días (Figura 7.30). 
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Figura 7.30. Registro de posición de un acocil antes (arriba) y 5 días después de ser cegado 

reversiblemente (abajo). 
 

La tabla III resume las diferencias sobresalientes, desde el punto de vista 

conductual, entre las dos condiciones: 

 
Tabla III 

Variable Acocil Control Acocil Cegado 
Tiempo total de lado (h) 14  19 
Tiempo de lado promedio por hora 
(min/h) 

17.6 39.4 

Número de transiciones  319 78 
Número de transiciones promedio por 
hora 

15.8 2.5 

 

En cuanto a la actividad eléctrica del complejo central (Figura 7.31), el trazo 

proveniente del acocil cegado y alerta muestra una disminución de 47% en el 

número de espigas con respecto a la señal obtenida antes de bloquear las señales 

visuales (espigas comprendidas entre los límites [µ-σ,µ-2σ]  y [µ+σ,µ+2σ]). 
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Figura 7.31. Actividad eléctrica del complejo central del cerebro de un acocil alerta A) antes  y B) 

5 días después de ser cegado reversiblemente. 
 

El análisis con transformada wavelet de la actividad eléctrica del acocil cegado 

y dormido no muestra cambios significativos con respecto a la de la condición 

control. La caída en potencia alrededor de los 30-45 Hz se mantiene constante en 

ambas condiciones (Figura 7.32). 

Figura 7.32. Transformada Wavelet de la actividad eléctrica del complejo central del cerebro de 
un acocil dormido A) antes  y B) 5 días después de ser cegado reversiblemente. 

 

Al cegar un acocil la cantidad de información que procesa el cerebro debe 

reducirse y, tomando en cuenta mi propuesta sobre el cuerpo central como 

oscilador, debería encontrarse una mayor correlación entre la actividad eléctrica 

del deutocerebro y la del complejo central. Para probar esto utilicé una función de 

correlación. Los resultados son consecuentes con las suposiciones planteadas. La 

A B 
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correlación deutocerebro-complejo central durante el estado de alerta es mayor en 

el animal cegado que en el control (promedios de 0.29 y 0.12 respectivamente) y 

aumenta cuando el acocil se pone de lado, alcanzando valores promedio de  0.79 y 

0.62, respectivamente (Figura 7.33). Estos resultados sugieren que la propagación 

de las ondas lentas es un proceso pasivo. 

 
Figura 7.33. Correlación entre la actividad del complejo central y del deutocerebro de un acocil 

antes y después de 5 días de permanecer cegado reversiblemente. La flecha indica el momento en 
que el acocil  se pone de lado.   

 

7.4.2. Bloqueo de entradas olfatorias 

De acuerdo a los registros de posición, el bloqueo de la entrada olfatoria en un 

acocil aumenta en 41.6 % el tiempo que pasa de lado durante un ciclo de 24 horas 

(Figura 7.34). 

 
Figura 7.34. Registro de posición de un acocil antes (arriba) y 2 horas después del lavado de 

anténulas (abajo). 
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La tabla IV resume las diferencias sobresalientes, desde el punto de vista 

conductual, entre las dos condiciones: 

 
Tabla IV 

Variable Acocil Control Acocil Anósmico 
Tiempo total de lado (h) 12 17 
Tiempo de lado promedio por hora (min/h) 15.1 31.2 
Número de transiciones  252 69 
Número de transiciones promedio por hora 11 1.2 

 

En cuanto a la actividad eléctrica del complejo central del cerebro del acocil 

anósmico y alerta, no hay diferencia en el número de espigas con respecto a la 

señal obtenida antes de bloquear las señales olfativas (Figura 7.35). 

 
Figura 7.35. Actividad eléctrica del complejo central del cerebro de un acocil alerta A) antes  y B) 

2 horas después del lavado de anténulas. 
 

 El análisis con transformada Wavelet de la actividad eléctrica no muestra 

cambios significativos con respecto a la condición control, cuando el animal 

duerme la caída en potencia alrededor de los 30-45 Hz se mantiene constante en 

ambas condiciones (Figura 7.36). 
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Figura 7.36. Transformada Wavelet de la actividad eléctrica del complejo central del cerebro 

de un acocil dormido A) antes  y B) 2 horas después del lavado de anténulas. 
 

La correlación deutocerebro-complejo central no presenta cambios al comparar 

entre la condición control y el acocil anósmico. En ambos casos la correlación 

durante el estado de alerta es baja (promedios de 0.16.6 y 0.15 respectivamente) y 

aumenta cuando el acocil se pone de lado, alcanzando valores promedio de 0.68 y 

0.72 respectivamente (Figura 7.37). 

Figura 7.37. Correlación entre la actividad del complejo central y el deutocerebro de un acocil 
antes y después de un lavado de anténulas. La flecha indica el momento en que el acocil  se pone 

de lado. 
 

Finalmente, para hacer una comparación en conjunto de la actividad eléctrica 

cerebral de los acociles cegado y anósmico, utilicé los datos de agrupamientos con 

redes neuronales que mostré en el apartado anterior (Figura 7.27). De acuerdo a 

dicho análisis es posible agrupar las señales en tres grupos, la clasificación la 

realicé con base en las características eléctricas de la señal, las bandas 1 y 2 
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incluyen señales de baja potencia (La banda 1 incluye de 1 a 30 Hz y la banda 2 de 

30 a 60 Hz) mientras que la banda 3 incluye frecuencias altas (de 61 a 1000 Hz).  

En la Figura 7.38 incluí los datos de acociles cegados y anósmicos. Los datos 

correspondientes al acocil cegado parado (rombos verde oscuro) muestran mayor 

correlación interna pero se alejan del grupo control (circulo negro) en el eje 

correspondiente a la banda 3, es decir, en las frecuencias altas, mientras que, 

cuando el acocil está de lado (rombos verde claro) se mantienen en la esfera del 

grupo control (círculo azul). 

Por otro lado, los datos de acocil anósmico (datos en rosa oscuro) presentan 

mayor dispersión y se alejan del círculo control (circulo negro) principalmente en 

los ejes correspondientes a las bandas 1 y 2 (bajas frecuencias) pero, al igual que en 

el acocil cegado, cuando el animal se duerme, los datos se aglutinan al interior del 

grupo control (círculo azul). 

  
Figura 7.38. Comparación entre los grupos de datos estadísticamente distintos determinados 

mediante una red neuronal artificial y los datos de acociles cegados (rombos verde oscuros) y 
anósmicos (rombos rosa oscuro). En el caso de los datos control, solo grafiqué la esfera mínima 

(círculo negro) y el centroide (cruz) de cada grupo para identificar fácilmente los datos. 
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8. DISCUSIÓN 

8.1. Identificación de estados cerebrales 

Desde un punto de vista neuroetológico (Bullock, 1993), en condiciones de 

laboratorio, es posible distinguir en el acocil dos estados cerebrales, vigilia y sueño. 

En el primero, el animal deambula por el acuario o se mantiene parado con 

movimientos de antenas, de anténulas o realizando labores de limpieza de 

cualquiera de ellas. La actividad cerebral registrada durante estos momentos se 

caracteriza por multitud de espigas irregulares en frecuencia y amplitud, montadas 

sobre una línea base relativamente plana (Hernández y cols., 1996). Durante el 

sueño el acocil se pone de lado a nivel de la superficie del agua, como lo relaté en 

secciones precedentes, y la actividad cerebral se caracteriza por la reducción y casi 

desaparición de espigas, las que son sustituidas por ondas lentas de baja amplitud 

y frecuencia (Ramón y cols., 2004). En los experimentos que realicé nos interesaba 

obtener información sobre las características electrofisiológicas de estos dos 

estados, cómo y cuándo se presentan, cómo están conformadas, cuál es la 

asociación con la expresión conductual de los mismos, en suma, caracterizarlos 

desde el punto de vista neuroetológico. Por ello, partí del registro simultáneo de 

los cambios conductuales (mediante videos de larga duración), junto con registros 

de la actividad eléctrica del cerebro, mediante electrodos implantados 

crónicamente en animales deambulantes. Los registros “crudos” de la actividad 

eléctrica cerebral, muestran cambios que son difíciles de evaluar, por lo que era 

necesario su análisis mediante las diferentes técnicas que se aplican en series de 

tiempo similares.  

Cabe destacar que dicho análisis, junto con el estudio conductual  me permitió: 

i) identificar los estados cerebrales correspondientes al sueño y la vigilia descritos 

en trabajos previos; ii) demostrar que además de éstos, existe un tercer estado 

cerebral con características intermedias (acocil acurrucado)  y; iii) extraer las 
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características electrofisiológicas principales de cada uno de los estados cerebrales 

mencionados. 

El estado de vigilia es particularmente inestable, en la medida en que el animal 

interactúa con el medio, camina aparentemente al azar o realiza exploraciones 

periódicas de su entorno, responde a la presencia del investigador o de 

conespecíficos,  realiza labores de limpieza de antenas o anténulas, etcétera. Es 

difícil analizar estas actividades no tanto desde el punto de vista conductual – 

construir un etograma de las mismas es relativamente sencillo – sino desde el 

punto de vista de la actividad eléctrica pues cada movimiento brusco del acocil es 

capaz de introducir variaciones en el registro de la actividad eléctrica del cerebro, 

en particular por el movimiento de los cables que conectan los electrodos a las 

sondas de alta impedancia. Por otro lado las actividades que desarrolla un animal 

en estas condiciones parecen aleatorias y no hemos encontrado una manera 

confiable de inducirlas de tal suerte que sean repetitivas y consistentes desde el 

punto de vista estadístico. Por ello, decidimos estudiar a profundidad el estado de 

sueño, que por otra parte tiene puntos de referencia muy importantes en multitud 

de especies, incluyendo el humano.  

El estado de sueño es una conducta que, aunque se presenta a intervalos 

irregulares a lo largo del ciclo de 24 horas, cuando ocurre es con características que, 

en conjunto, son comunes a todos los acociles estudiados e incluye cambios en la 

actividad eléctrica del cerebro que son interesantes por sí mismos y cuyo análisis 

podría aportar elementos en cuanto a su origen y las funciones que cumple esta 

notable actividad cerebral. En consecuencia la discusión que sigue se centra en este 

estado cerebral. 
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8.1.1. Análisis con transformada wavelet 

El electroencefalograma (EEG) de los vertebrados ha sido analizado mediante 

la transformada rápida de Fourier (Thakor y Tong, 2004). Sin embargo, el análisis 

de Fourier fue diseñado para señales estacionarias y periódicas. En los mamíferos, 

la FFT funciona debido a que en la mayoría de los casos, ya sea en un individuo 

despierto o dormido, las señales del EEG son estacionarias o cuasi-estacionarias. 

Comparada con el EEG del vertebrado, la actividad eléctrica del cerebro del 

acocil es mucho menos homogénea,  está compuesta tanto por componentes de 

baja frecuencia como por espigas. Para valorar la posibilidad de analizar la 

actividad eléctrica del cerebro del acocil con FFT calculé sus parámetros 

estadísticos (media y desviación estándar móviles) y encontré que la señal es no-

estacionaria tanto en animales alerta como en animales dormidos, por lo que la 

transformada de Fourier no es aplicable.   

Una manera de resolver el problema de análisis es la aplicación de  métodos 

diseñados para señales cuasi-estacionarias (como la TFCT o la transformada 

Gabor) y restringir el estudio a segmentos de la señal que cumplan con ésta 

característica. Sin embargo, debido a que la resolución depende del ancho de la 

ventana, estos métodos requieren de usar ventanas de diferentes anchos, uno para 

cada grupo de frecuencias a muestrear y, considerando el rango de frecuencias que 

componen la actividad eléctrica del acocil (1-800 Hz), la utilización de estos 

métodos resulta poco práctica además de imprecisa al comparar ventanas de 

distintos tamaños y características. Por lo que, para determinar la dinámica de la 

actividad eléctrica del cerebro del acocil tanto en el dominio del tiempo como en el 

de la frecuencia, es necesaria la utilización de una herramienta distinta, diseñada 

para el análisis de señales no estacionarias, como la transformada wavelet. 
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La transformada wavelet es un método de análisis tiempo-frecuencia que, 

mediante una función madre escalable en tiempo y con propiedades de traslación, 

rastrea las frecuencias dominantes de una señal (ensanchándose para analizar 

frecuencias bajas y contrayéndose para las frecuencias altas) y las correlaciona con 

el tiempo en el que ocurren (Durka y Blinowska, 2001; Thakor y Tong, 2004). La 

transformada wavelet ha sido utilizada para identificar potenciales relacionados a 

eventos (ERP, por sus siglas en inglés) (Yordanova y cols., 2002; Quiroga y cols., 

2001) y artefactos en el EEG del vertebrado (Kalayci, 1994; Durka y Blinowska, 

1996), además de otras señales. 

Elegí la función Morlet como wavelet madre debido a que es no-ortogonal 

(por lo que permite observar variaciones suaves y continuas de potencia), compleja 

(mejor adaptada para el análisis de comportamientos oscilatorios) y su forma es 

similar a las espigas de la actividad cerebral del acocil.   

El análisis con transformada wavelet identifica simultáneamente los cambios 

en frecuencia y potencia y los localiza en el tiempo y muestra que cuando un acocil 

está alerta la actividad se compone de potencias elevadas para todas las 

frecuencias muestreadas y presenta múltiples picos en los gráficos de 3D. Cuando 

el acocil permanece de lado además de las de ondas de frecuencias entre 15 y 20 Hz 

previamente reportadas (Ramón y cols., 2004), la actividad eléctrica cerebral 

presenta una importante disminución en la potencia de la banda de frecuencias de 

30 a 45 Hz (cabe destacar que estas frecuencias no están relacionadas – de ninguna 

manera – con las observadas en el EEG del vertebrado). Para los segmentos cuasi 

estacionarios de la señal la TFCT y la transformada Gabor podrían haber arrojado 

información al respecto, sin embargo, el análisis en frecuencia hubiera requerido 

de una gran cantidad de ventanas y la localización temporal de los eventos, sobre 

todo durante las transiciones entre estados (segmentos altamente no-estacionarios 

de la señal de actividad eléctrica) hubiera sido imposible debido a las limitaciones 

de éstos métodos.  
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Además, el análisis con transformada wavelet me permitió encontrar que el 

sueño de ondas lentas del acocil no es un estado continuo, que por el contrario está 

compuesto por varias fases de diferentes duraciones que no parecen seguir un 

patrón o ciclo.  

Por otra parte el análisis de los segmentos correspondientes a las transiciones 

entre estados (altamente no estacionarios) muestra que el acocil no se duerme 

inmediatamente después de adoptar la posición de lado o después de acurrucarse, 

al igual que ocurre en los vertebrados, requiere de un periodo de tiempo para 

dormirse (en el acocil este periodo es de al menos 2 minutos; Mendoza-Ángeles y 

cols., 2007). Una vez dormido, conforme pasa el tiempo, se presentan descensos en 

potencia para todas las frecuencias muestreadas, como se muestra en la Figura 

7.16.  

En resumen, el análisis con transformada wavelet de la actividad eléctrica del 

cerebro del acocil me permitió establecer que: (1) el sueño en el acocil es un estado 

único y diferente del correspondiente al animal alerta; (2) el sueño en el acocil no 

es uniforme, aparentemente está compuesto por microestados con distintos 

patrones de actividad eléctrica.   

8.1.2. Análisis de agrupamientos 

Con la finalidad de verificar si las diferencias encontradas por la 

transformada wavelet  son suficientes para discriminar entre estados cerebrales, 

utilicé un método de análisis de agrupamientos denominado k-means.  Este tipo de 

análisis parte del supuesto de que en una distribución n-dimensional los datos que 

guardan correlación se agruparán formando acúmulos que pueden ser 

caracterizados mediante el cálculo de su centroide y las distancias relativas entre 

los datos al interior del grupo. Este método se ha utilizado para la clasificación de 

especies, en el cálculo de similitudes entre datos genéticos, en el análisis de 
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imágenes médicas, en la ecología de poblaciones y en la clasificación de variables 

económicas (Mamlouk y cols., 2005), entre otros muchos campos. 

De acuerdo con el k-means  los valores obtenidos del análisis de la actividad 

eléctrica cerebral del acocil con transformada wavelet  pueden clasificarse en tres 

grupos de datos estadísticamente diferentes que corresponden a las tres posiciones 

descritas con anterioridad: parado, de lado y acurrucado. Sin embargo, la 

correlación no es igual para todos los grupos, la menor corresponde al acocil 

acurrucado. Esto confirma lo observado en las gráficas de TW, pues indica que al 

estar acurrucado, el acocil presenta una actividad cerebral de características 

intermedias entre los estados de sueño y de vigilia.  

 

8.2. Mapeo cerebral 

8.2.1. Preparación de acocil suspendido 

De los resultados obtenidos del análisis con transformada wavelet  

surgieron interrogantes respecto al origen de las ondas lentas, si los cambios en la 

actividad eléctrica ocurren en todo el cerebro del acocil o existe un sitio específico 

donde inicien y, de ser cierto esto último, en qué secuencia ocurren los cambios y a 

qué velocidad suceden, de manera que pueda tener una idea de la dinámica del 

sueño desde el punto de vista electrofisiológico. Para responder a estas preguntas, 

diseñé una preparación que me permite construir un mapa de la actividad de las 

diferentes regiones del cerebro del acocil, durante los estados de vigilia y de sueño. 

En la preparación de acocil suspendido  el animal tiene movimiento prácticamente 

libre pero sin poder desplazarse dentro del acuario. Además permite la 

visualización total del cerebro y con ello colocar electrodos más finos en las 

diferentes regiones cerebrales e incluso atravesar la vaina de tejido conectivo que 

cubre el cerebro y obtener información más puntual sobre los cambios de actividad 

en regiones circunscritas (Mendoza-Ángeles y cols., en preparación). 
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Los registros conductuales de la preparación de acocil suspendido muestran 

que, después de un tiempo sin manipularlos, los animales muestran una conducta 

de reposo: relajan los apéndices y cesan los movimientos de las patas ambulatorias. 

Este estado de reposo coincide con una reducción de los potenciales visuales 

evocados, la desaparición de los potenciales al estímulo omitido y una actividad 

eléctrica cerebral de baja frecuencia característica de los animales dormidos.  

La transformada wavelet de la actividad eléctrica del cerebro de acociles 

suspendidos en estado de vigilia es muy similar a la obtenida de animales 

deambulantes alertas, la única diferencia es que las espigas son de mayor amplitud 

y más numerosas en la preparación de acocil suspendido, esto puede deberse a que 

los electrodos atraviesan la vaina de tejido conectivo. Por otro lado, las 

características de la actividad eléctrica cerebral de acociles de lado y de acociles 

colgados en reposo guardan muchas similitudes: ondas lentas, reducción de  la 

potencia para todas las frecuencias muestreadas y en especial para la banda de 

frecuencias de 30 a 45 Hz. Por lo tanto, el cerebro del acocil genera patrones de 

sueño tanto si el animal está libre en el acuario o si está fijo, lo que indica que es 

capaz de presentar el estado de sueño independientemente de la posición.  

La demostración de que el animal colgado genera el mismo patrón de sueño 

que aquel asociado con la posición de lado es importante debido a que ésta 

posición  pudiera no presentarse en su hábitat. El acocil no es un animal gregario, 

pasa la mayor parte del tiempo en el interior de refugios que construye en la orilla 

de los ríos o lagos. Es probable que los periodos de sueño se desarrollen al interior 

de dichos refugios ya que únicamente los abandonan para buscar comida o pareja 

(Ramón y cols., 2004). 

 

8.2.2. Secuencia de sincronización del cerebro durante el sueño 

La preparación de acocil suspendido me permitió además registrar 

simultáneamente dos o tres áreas del cerebro y por lo tanto establecer una 

secuencia aproximada en que ocurren los cambios cuando el acocil duerme: Las 
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ondas lentas con frecuencias entre los 15 y 20 Hz  y la depresión en potencia en las 

frecuencias de 30 a 45 Hz están presentes en el complejo central 

independientemente del estado cerebral del acocil, de esta área se “propagan” al 

deutocerebro y finalmente al protocerebro posterior medio. Esta serie experimental 

confirmó que no hay ondas lentas de sueño en el tritocerebro.  

8.3. Origen de las ondas lentas 

Las ondas lentas en el EEG de los vertebrados típicamente provienen de grandes 

grupos neuronales de la corteza o bien de circuitos tálamo-corticales (Crunelli y 

cols., 2002; Krueger y cols., 1999, Krueger y Obal, 2003; Muzur, 2005), y 

probablemente son originados por potenciales postsinápticos en la corteza cerebral 

(Crunelli y cols., 2002; Thakor y Tong, 2004). Durante el sueño, el ritmo talámico 

sincroniza a las células corticales y genera las ondas lentas de gran amplitud que 

en los mamíferos deriva en ritmos theta o delta. Sin embargo, las ondas lentas no 

parecen guardar relación con el tamaño del cerebro o con el ancho de la neocorteza 

(Lo y cols., 2004;  Siegel, 2005). 

Aunque hay muchos ejemplos de ondas lentas en el complejo central de 

invertebrados (Adrian, 1931; Jahn y Crescitelli, 1938; Bullock, 1984; Bullock y Basar, 

1988;  Gelperin y Tank, 1990; Ramón y cols., 2004), existen escasos estudios sobre 

su origen y generación. En los vertebrados se ha propuesto que la generación de 

ondas lentas durante el sueño es debida a cambios en la concentración intracelular 

de calcio en las células gliales, y que mediante uniones comunicantes entre células 

gliales y neuronas es posible sincronizar grandes grupos de neuronas (Crunelli y 

cols., 2002).  

En el acocil no hay datos que indiquen el origen de las ondas lentas, pero las 

dendritas están en la vecindad de grandes cantidades de glía (Sandeman y cols., 

1992) y podría especular que existen interacciones similares entre glía y neuronas a 
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través de ondas de calcio que resulten en ondas lentas en la actividad eléctrica del 

cerebro del acocil. 

8.3.1. El complejo central como oscilador y centro de relevo 

En el sistema nervioso central de los artrópodos el cuerpo de las neuronas 

está separado de los neuropilos, que consisten en procesos neuronales 

interconectados sinápticamente (Schmidt, 1997). El complejo central del cerebro es 

una estructura prominente en los insectos (Strauss, 2002); está localizado entre los 

hemisferios  protocerebrales y está compuesto por cuatro neuropilos: el cuerpo en 

forma de abanico, el puente del protocerebro y los lóbulos laterales, todos ellos 

interconectados. Recibe entradas de la mayor parte de las regiones del cerebro. 

Está implicado en el cortejo, la comunicación, la marcha y la orientación en las 

moscas (Strauss, 2002; Popov y cols., 2005; Sakai y Kitamoto, 2006). Además, el 

complejo central se encuentra muy relacionado con los llamados cuerpos 

fungiformes (mushroom bodies), estructuras implicadas en aprendizaje, memoria 

y sueño en moscas (Heisenberg, 1998, Nitz y cols., 2002; van Swinderen y cols., 

2004).  

 

En los decápodos, el complejo central no tiene divisiones claras como en los 

insectos.  En el acocil, comprende el puente del protocerebro, el cuerpo central y 

los lóbulos laterales (Utting y cols., 2000). El puente del protocerebro es un paquete 

de fibras gruesas, dobladas a la mitad formando una V, se encuentra detrás de los 

cuerpos celulares del acúmulo 6. El cuerpo central se localiza en el protocerebro 

medio, está doblado ventralmente en la línea media, es elipsoidal y separa los 

neuropilos del protocerebro anterior medio de los del protocerebro posterior 

medio. Los cuerpos laterales están localizados en los neuropilos del protocerebro 

posterior medio que, tal como ocurre en los insectos, son extensiones del cuerpo 

central. Las fibras del tracto olfatorio llevan salidas del los lóbulos olfatorio y 

accesorio a los cuerpos hemielipsoidales del tallo ocular (protocerebro lateral). Los 
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tractos cruzan en el centro del protocerebro medio y forman un quiasma.  El 

cuerpo central se localiza directamente ventral al quiasma del tracto olfatorio 

mientras que el acúmulo 6 se encuentra inmediatamente arriba del puente del 

protocerebro, sus cuerpos celulares tienen proyecciones que conectan el puente del 

protocerebro al cuerpo central formando ocho haces que atraviesan ventral (seis 

haces medios) o dorsalmente (dos haces laterales) hacia el tracto olfatorio antes de 

entrar al cuerpo central, algunas fibras continúan hacia los lóbulos laterales ipsi o 

contralateralmente. Otras neuronas tienen sus somas en el acúmulo 8, pasan a 

través del cuerpo central y terminan en el lóbulo lateral contralateral.     

La integración visual  y olfatoria parece requerir de las interacciones de 

deutocerebro y protocerebro con las fibras y neuronas que componen el complejo 

central (Mellon, 2005; Wood y Glantz, 1980). En algunas de estas áreas hay 

oscilaciones en el rango de 0.5 Hz a 15 Hz (Mellon, 2000; Mellon y Wheeler, 1999; 

Sandeman y Sandeman, 1998; Mellon y cols., 1992) y hay uniones comunicantes 

presentes en algunos de estos agrupamientos (Mellon y cols., 1992; Schmidt y cols., 

1994; Schmidt, 1997).  La presencia continua de ondas lentas en el complejo central 

puede implicar que alrededor de esta área existen centros importantes de 

procesamiento de información  que se interrumpen durante el sueño del acocil 

permitiendo que las ondas lentas propaguen a otras áreas cerebrales mediante 

interacciones neurona-glía (Coles and Abbott, 1996; Traub y cols., 2001) o por 

acoplamiento electrotónico tal como ocurre en los vertebrados (Volgushev y cols., 

2006), de manera que el complejo central actúa como un centro que interrumpe la 

entrada de información sensorial  (tal como lo hace el tálamo en los vertebrados). 

Se requiere de más experimentos para verificar esta hipótesis. 

 

8.4. El sueño en el acocil como un proceso pasivo 

El análisis con transformada wavelet y con redes neuronales comprueba que la 

actividad generada en el complejo central es igual a la actividad de ondas lentas 

que aparece en otras áreas del cerebro del acocil durante el sueño. Esto puede 
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significar que las ondas lentas características del sueño del acocil se originen en el 

complejo central y durante el sueño se propaguen, mediante un proceso activo, a 

otras regiones cerebrales. Otra posibilidad es que la sincronización de las áreas 

cerebrales sea un proceso pasivo que resulte del cese en el procesamiento de las 

entradas sensoriales (de ahí la desaparición de las espigas y de las respuestas de 

tipo cognitivo), con participación de la glía a través de uniones comunicantes, 

como ha sido propuesto para fenómenos similares en circuitos neuronales de 

vertebrado (Coles y Abbott, 1996; Traub y cols., 2001). En cualquiera de estos dos 

casos, el complejo central, y en particular el cuerpo central (Figura 8.1), podría 

funcionar o bien como oscilador o como el filtro de la información sensorial - 

equivalente al tálamo de los vertebrados, en la medida en que por esta región 

transita una gran cantidad de fibras sensoriales (Utting y cols., 2000).  

 
Figura 8.1. Conexiones del cuerpo central, A) Posibles vías de entrada sensorial y B) Posibles 

salidas. 
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Para verificar la validez de la hipótesis de sincronización pasiva por 

interrupción de procesamiento sensorial, registré la actividad eléctrica de un acocil 

deambulante antes y después de bloquear de manera reversible algunas entradas 

sensoriales, en particular la visión y la olfación. 

Los resultados de los registros obtenidos muestran que tanto el bloqueo visual 

como el bloqueo olfatorio aumentan el tiempo que el acocil pasa durmiendo, sin 

embargo, cada entrada sensorial tiene una contribución distinta en la 

sincronización que ocurre en el cerebro durante el sueño. El hecho de que los datos 

de acocil anósmico se desplacen del círculo control en las frecuencias bajas puede 

confirmar las proposiciones planteadas por otros autores que dicen que las señales 

olfatorias se procesan mediante oscilaciones de baja frecuencia, mientras que las 

señales visuales lo hacen mediante espigas (Bullock, 1993).  

En cuanto a la hipótesis planteada del sueño como proceso pasivo, los 

resultados del análisis del acocil cegado y los registros de posición del acocil 

anósmico parecen confirmarla. Sin embargo el hecho de que no aumente la 

correlación de la actividad eléctrica del cerebro del acocil anósmico parece apuntar 

en contra. Es necesario verificar que el aumento en el tiempo que el acocil pasa de 

lado no sea efecto de privación de sueño debido al lavado de anténulas o del estrés 

producido por la manipulación experimental.  
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9. CONCLUSIONES 

 

El análisis con transformada Wavelet permite observar características de la 

actividad eléctrica del cerebro del acocil que la simple observación del registro o el 

uso de otros métodos de análisis tiempo-espectral como la TFCT y la transformada 

Gabor no permiten discriminar.  

Algoritmos de redes neuronales y lógica difusa que utilizan como entrada los 

resultados de la transformada wavelet pueden identificar estados cerebrales en el 

acocil.  

El uso de esta combinación de técnicas me permitió determinar que: 

 

• El sueño de ondas lentas en el acocil se caracteriza por una reducción 

en la potencia de la banda de frecuencias entre 30 y 45 Hz. 

• El sueño de ondas lentas en el acocil no es uniforme. 

• Entre la vigilia y el sueño existen estados intermedios que dependen 

de la secuencia previa de posiciones. 

 

Por otra parte, la preparación de acocil suspendido me permitió establecer que: 

 

• El acocil suspendido y con electrodos penetrando la vaina de tejido 

conectivo, duerme. 

• Desde el punto de vista electrofisiológico el sueño de la preparación 

suspendida es igual al de la preparación deambulante.  Las características del 

sueño de estos acociles son iguales a las de acociles implantados 

crónicamente. 

• Las ondas lentas se originan en el complejo central y siempre están 

presentes en él independientemente del estado cerebral del animal. Para que 

el animal entre en estado de sueño estas ondas lentas se extienden primero al 

deutocerebro y luego al protocerebro.  
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• El sueño es un estado dinámico compuesto por microestados. 

• El complejo central del cerebro del acocil funciona como centro de relevo de 

señales visuales y olfatorias las que son filtradas por esta región durante el 

sueño. 

• El sueño en el acocil parece ser un proceso pasivo que se desencadena con el 

bloqueo de las entradas sensoriales en o cerca del complejo central del 

cerebro.  
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11. ANEXOS 

 

11.1. Anexo 1: Principio de incertidumbre de Heisenberg 

 

El análisis tiempo-frecuencia de una señal f(t) se obtiene calculando su espectro 

de frecuencia mediante una función ventana h(t). Esto se hace calculando el 

producto interno <f(t),h(t)> y su Transformada de Fourier. 

    Cada punto del plano (t,ϖ) está representado por una región cuya dispersión 

depende de las características de h(t). 

    Un procedimiento relativamente sencillo para localizar una señal 

simultáneamente en el tiempo y la frecuencia, consiste en calcular su centro de 

gravedad. Este resultado también puede obtenerse usando el valor medio y la 

dispersión de |f(t)|²,|f(ϖ)|². 

    La localización de la señal en el tiempo puede estimarse mediante la expresión: 

 

 
    y su dispersión T puede calcularse como, 

 

 
 

    donde Ex es la energía de la señal, que se supone finita. 
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    De forma similar, es posible establecer la localización y dispersión de la señal en 

frecuencia utilizando las expresiones siguientes: 

 

 
 

 
 

De esta forma, es posible localizar una señal en el plano tiempo-frecuencia 

utilizando el punto (tm,ϖm) que lleva asociado como medida de dispersión el 

producto TB. Una propiedad interesante del producto TB reside en que presenta 

un límite inferior, cumpliéndose siempre que TB≥1. El mínimo se produce cuando 

h(t) es la función de Gauss. Esta restricción se conoce con el nombre de 

desigualdad de Heisenberg-Gabor o principio de incertidumbre de Heisenberg, 

que describe la imposibilidad de localizar con una precisión indefinidamente 

creciente una señal en el dominio del tiempo y de la frecuencia. La condición 

anterior establece una limitación de extraordinaria importancia presente en 

cualquier representación tiempo-frecuencia de una señal. 

 

Referencia: 

 Mallat S.G. 1989, A theory for multi-resolution signal decomposition: The 
wavelet Representation, IEEE Trans. on Patt Anal. and Mach. Intel., 11: 674-693. 
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11.2. Anexo 2: K-Means 

 

K-means es una técnica de análisis de agrupamientos que establece una 

partición en K grupos sobre un conjunto de N objetos {O1,...,On} de los que 

disponemos de una información multivariante P-dimensional. Partiendo de la 

matriz de datos XNxP, la función que se pretende minimizar en el proceso de 

clasificación es la suma total de cuadrados de los errores (TESS), cuya expresión 

esta dada por: 

 

 
 

donde E²k es la suma de cuadrados de los errores (ESS) para el cluster ck, I[Oi ck]=1 

si el objeto Oi ha sido asignado a ck, I[Oi ck]=0 si no ha sido asignado a ck, y e²i(k) la 

distancia euclídea al cuadrado de cada objeto al centroide de ck: 

 
 

donde, 

. 

 

    En la práctica, dada una partición inicial en K clusters, la técnica se basa en el 

siguiente algoritmo iterativo: 

    1. Cálculo de las posiciones de los centroides xk de los K clusters. 

    2. Para cada objeto, cálculo de su distancia a los K centroides , e²i(k). 

    3. Reasignación de cada objeto al cluster cuyo centroide es el más próximo. 
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    La partición final depende de la configuración inicial de los clusters elegida, 

siendo posible la convergencia a un mínimo local de TESS. Por ello es 

recomendable realizar un análisis cluster jerárquico y elegir como partición inicial 

la obtenida con un nivel de disimilitud que aplicado al árbol ultramétrico 

conduzca al número de grupos deseado. 

    Fuzzy K-means es una generalización en el ámbito de la lógica difusa del 

algoritmo K-means. La idea original de utilizar conjuntos difusos en técnicas de 

análisis cluster fue una propuesta de Ruspini, desarrollada posteriormente por 

Bezdek, Dunn, Gustafson y Kessel. Introduciendo la lógica difusa en el funcional 

de partición se obtiene la expresión: 

 

 
 

siendo umi(k) la pertenencia del elemento Oi al conjunto difuso ck y m ε(1,∞) un 

exponente de fuzziness que determina la incidencia de las pertenencias difusas en 

la partición (cuanto más alto sea el exponente más difusa será la partición 

resultante). La pertenencia ui(k) de Oi a ck se calcula mediante la expresión: 

 

 

que cumple la restricción ∑
=

=
N

i
kiu

1
)( 1. Para el caso límite m=1 con lo que se obtiene 

nuevamente la versión no difusa de K-means. 

 

   Referencias 

 
    Bezdek JC. 1974, Numerical taxonomy with Fuzzy sets. J. Math. Biol. 1 (1):57-71. 
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    Bezdek JC. 1981, Pattern Recognition with Fuzzy Objective Function. Plenum 
Press. 
    Dunn JC. 1976, Indices of partition fuzziness and the detection of clusters in 
large data sets, en: Gupta, M. (ed) Fuzzy automata and decision processes. 
Elsevier. 
    MacQueen J. 1967, Some methods for classification and analysis of multivariate 
observation. pp. 281-297 en: L.M. Le Cam & J. Neyman (eds.) Proceedings of the 
fifth Berkeley symposium on mathematical statistics and probability. Vol. 1. 
University of California Press, Berkeley. 
    Ruspini E. 1969, A New Approach to Clustering. Inf. Control 15:22-32. 
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11.3. Anexo 3: Redes Competitivas 

Existen dos variantes denominadas LVQ (Learning Vector Quantization) y (Self 

Organizing Map), ambas se basan en el principio de formación de mapas 

topológicos para establecer características comunes entre las series de datos de 

entrada a la red. 

El aprendizaje en las redes competitivas requiere de una etapa de aprendizaje y 

otra de funcionamiento. En la etapa de aprendizaje se fijan los valores de las 

conexiones entre la capa de entrada y la salida. Utiliza un aprendizaje no 

supervisado de tipo competitivo, las neuronas de la capa de salida compiten por 

activarse y sólo una de ellas permanece activa ante una determinada información 

de entrada a la red, los pesos de las conexiones se ajustan en función de la neurona 

que haya resultado “vencedora”. 

Durante la etapa de entrenamiento, se presenta a la red un conjunto de 

informaciones de entrada (vectores de entrenamiento) para que ésta establezca en 

función de la semejanza entre los datos las diferentes categorías (una por neurona 

de salida), que servirían durante la fase de funcionamiento para realizar 

clasificaciones de nuevos datos que se presenten a la red. Los valores finales de los 

pesos de las conexiones entre cada neurona de la capa de salida con las de entrada 

se corresponderán con los valores de los componentes del vector de aprendizaje 

que consigue activar la neurona correspondiente. En el caso de existir más 

patrones de entrenamiento que neuronas de salida, más de uno deberá asociarse 

con la misma neurona, es decir pertenecerán a la misma clase. 

Este proceso se repetirá  n veces para refinar el mapa topológico de salida, de tal 

forma que cuantas más veces se presenten los datos, más se reducirán las zonas de 

neuronas que se deben activar ante entradas parecidas, consiguiendo que la red 

pueda realizar una clasificación más selectiva. 
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El algoritmo de aprendizaje utilizado para establecer los valores de los pesos de 

las conexiones entre las N neuronas de entrada y las M de salida es el siguiente: 

1. En primer lugar se asignan valores iniciales arbitrarios pequeños para los 

pesos (wij) y se fija la zona inicial de vecindad entre las neuronas de salida. 

2. A continuación se presenta a la red una información de entrada en forma de 

vector p = (p1, p2, ..., pn), cuyas componentes pi serán valores continuos. 

3. Puesto que se trata de un aprendizaje competitivo, se determina la neurona 

vencedora de la capa de salida, esta será aquella i cuyo vector de pesos wi (vector 

cuyas componentes son los valores de los pesos de las conexiones entre esa 

neurona y cada una de las neuronas de la capa de entrada) sea el más parecido a la 

información de entrada p (patrón o vector de entrada). Para ello se calculan las 

distancias o diferencias entre ambos vectores, considerando una por una todas las 

neuronas de salida, suele utilizarse la distancia euclidiana : 

 

Donde: 

pj: Componente i-ésimo del vector de entrada 

wij: Peso de la conexión entre la neurona j de la capa de entrada y la neurona i de la 

capa de salida. 
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Figura 11.1. Conexiones de una red competitiva  

4. Una vez localizada la neurona vencedora (i*), se actualizan los pesos de las 

conexiones entre las neuronas de entrada y dicha neurona, así como los de las 

conexiones entre las de entrada y las neuronas vecinas de la vencedora, en realidad 

lo que se consigue con esto es asociar la información de entrada con una cierta 

zona de la capa de salida. Esto se realiza mediante la siguiente ecuación 

w(q)= w(q-1)+a(q)(p(q)-w(q-1)) para i X(q)  

El tamaño de X(q) se puede reducir en cada iteración del proceso de ajuste de los 

pesos, con lo que el conjunto de neuronas que pueden considerarse vecinas cada 

vez es menor como se observa en la Figura 11.2, sin embargo en la práctica es 

habitual considerar una zona fija en todo el proceso de entrenamiento de la red. 
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Figura 11.2 Posible evolución de la vecindad en una red competitiva 

El término es el coeficiente de aprendizaje o parámetro de ganancia, con un 

valor entre 0 y 1 el cual decrece con el número de iteraciones (q) del proceso de 

entrenamiento, de tal forma que cuando se ha presentado un gran número de 

veces todo el juego de patrones de aprendizaje su valor es prácticamente nulo, con 

lo que la modificación de los pesos es insignificante. 

Para hallar  suele utilizarse una de las siguientes expresiones: 

 

Siendo un valor de 0.1 ó 0.2 y un valor próximo al número total de 

iteraciones del aprendizaje, que por lo general se toma como 10000 para esta red. 

5. El proceso debe repetirse, volviendo a presentar todo el juego de patrones 

de aprendizaje p1, p2..,pn hasta obtener la salida deseada. 

Básicamente lo que hace una red competitiva es realizar una tarea de 

clasificación, garantizando que las neuronas topológicamente próximas sean 
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sensibles a entradas físicamente similares; por esta causa la red es especialmente 

útil para establecer relaciones desconocidas previamente entre conjuntos de datos. 

 

Referencias: 

Kohonen T. 1977, Associative memory. A system theoretical approach. Springer-
Verlag. 

Kohonen T. 1982, Self-organized formation of topologically correct feature 
maps, Biological Cybernetics 43, Reimpreso en el texto "Neurocomputing" de 
J.Anderson y E. Rosenfeld (ed.) 1988, MIT press.  

Kohonen T. 1989, Self-organization and associative memory (3ª ed.). Springer-
Verlag. 
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