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ImTﬁunUtczaN

Ei papel del 5istema vestibular Bs el de infurmar al sistena nervinsu:'

: subre camhins da pus;ciﬁn a los que se . ve snnetida la cabeﬁa de’ anl-':'

mal El.sistema"nnrvinsn utiliza esta infurnac;ﬁn para pruducir ref Lg:

"jus parn el euull*brlu Y la 1ucnmuc16n.

_1 si=t=ne ve= tibulsr oetects 1as.Fuarza5'a§nciada§ con el movie
”zﬁiéﬁtpTQE_lgngabeza por medic de essructures especializadas: las mécu
‘1@s del utrfculo v del século son los sensores de ecelerzciones lineg
‘ies, en tento 1ss cresiszs de los cenales semicircuolsres 1o son de ace
lersciones angulzres. Ceda méculs consiste de uha membrenz sensarial
.(furmada por cflulzs cilisdes y de sostén), oue sostiene une cerns,
el oiolito. Este oinliic esif compussto de cristeles e czrbonaio de
calcin, embebidos en unz matriz clicoproieice. Debido 2 su densidad
les uceleraciones lingelecs producen en el otolito un desplezemiento
inerciel, cue es =1 estimulio efectivo pare gensrar une respuesiz de
lss chlulezs ciligdes sensitivas. En 1o ous respecta 8 los conzles se
micircrlares, las célules sensitivas se encuveniren locelizsdss en

las crestss ampuleres de estos canales, y sus cilios esisn embebidos

[

en une ciipule pue ociuve l& luz ool conel, b=s retaciones de lz cabe
e producen un desplszomiento inmerciel del 1{cuido endolinfético gue
se enguznirz en el interior de los canales, generandn con ello una
ceflexidn ce le clpuls ¢ de los cilios, v un cexmbio de potenciel en
1z célule ciliaca.
Los caneles sericirculeres en ndmsre de $res, tienen unz dispo-
ifn tzl, oue son cepseces de dretectsr eceleraciones snnulsres gn

cualcuvier pleno.



A lns procesus que.dan nrlgen e 1a Flexiﬁn de lus cilius de las’

células sensitiuss y su. cnnse:uente respuesta, se les cunoce de mang

' T&E. glnbal cnmn acnplamienun mecénico De Uries, 1950).

Las células ciliadas, sun células sensnriales Especializadas
-”qué se ééracterizan pnr tener una Fnrma alargada Yy 80 uno de Sus EX-
muranus un ramillete dE prnlnngaclunes (astereuc;lias) ge lzs cusles
 5010 uno es -un- ciliu verdadero (Hina:iliu).

- 7 Se conoce pn:n respectn a los mecanismos Fisiulﬁﬂlcns de las cg
1ulas cilladas, perticulzrments no sg conoce edn el mecanismo de
trénsducciﬁn y les hipfitesis explicatives son escésas. (Davis, 1961;
Flock, 186&3).

Zp sabe oue 21 esiimulo Sptimo ez une fusrze nue sctle paralelg
mente 2 un elie pue intersecte el hzz de estereocilics y va a2l Kinocl
lio. Le Tlexifin de los cilios en la direccifn del kinocilio despole-~
Tize B8 18 gflule vy le Tlexifin en direccifin conireria le hiperpeleri-
za (Flock, 1965)., £l sfecto de una fuerza es minimo cuands se dirige
perpenciculermenie sl eje de exciizcibn (Fermfindez y Goldberp, 1976
z,b,cl.

tas cbklules ciliadss heczn sinzpsis con le aferente primarie,
sinepsis de la cusl se szbe poco, disconcifndose el tipo de transmi=
sor, a25f{ como le respussiz ce le sferente ante l= EStlﬂUl cibn sindp
icz. be lg descsrge beszel ce las afesrentes puede inferirse oue es-
tos est=n suictes @ unz aceibn constznis de +ipo ténico, por perte
de las cf£lulcs cilipcon.
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pussia de estzs =znte estimolecidn vibrsicris de =1t frecuenciz no

es iinzel (Loweinstein y Robszris, 1%31). Asf cormo tembifn demosirsr



‘Lienén'pn;*péqﬁiéﬁfelpnsitiua

o  (Fernfndez v Eoldberg, 1576

:}{Ehf%éfé:tf@bajuigéjﬁiéféﬁdéléiﬁulqrjﬁediénfa’pn.mndelu computa-
_binnal;'ias}barécféfisficaéude féspuesta ﬁe 1ns.6rganns otnliticas
'Ldei é%§tgm§ uéstipular. Particularmente se models el mecanismu de
cuﬁue;siﬁn-Enaibgicn—digital, esto es; el procese mediante el cusl,
'uﬁangéﬁai continua oe amplitud dependiente del estimulo, es transfar
magz en une sucesifin de potencizles de accibn, donde la informacidn
es codificade por los tiempoz &n gue esios ocurren y No por su forma.
(Ferkel y cols., 1985).

En la primera parte del trebejoc se propone el modelo de funcio-
namiento del mecanismo gsnersdor de espigas, luego se presenten :ios
resvliados experimentales gue nos permiten clasificer las fibras afe
rentes wtriculeres en tres grupos, y se analizse 1g cepzcidad del mo-
delo paraz reproducir, por veriaeciones cuantii\etives de sus parfmetros
le respuestz dinémica ce les diversos tipos de aferentes. Pare el es
tuttio de les ceracteristiczs de lz respussta dinfmice se introduce
un método estadistico. S5 discute =) proceso de sdspiacibfn, y se anz
li-a 1z caopecidad del modelo para reproducir le adeotzcifn cue se en
cuentra ezxperimentzlimente. For Oltimo e procede 2 une discusifin ge-

neral,



H:I;E’:CITESIS .F_’RiNEIPhL' -

Las prnpiedades fisiulﬁg1cas del mecanismn ganerndnr de espigas,

san suFic;entea para Expllcar 1a exlauencia de diferen.es 1pus dE.
' aferent uesulbulares. Este mecanlsmu permite explzc:r las carac-
_teristznas de respuesta, las curvas de ganuncia, ia adapuaciﬁn Y

el Enfasanzento BN 1us aferentes: vgsuxbularcs. Lo exisienciz de tl

:.pns de afarentes se dab= 2 cambios. cuznt H_uns en los perfmetros .

ﬂel mecanismn generador de espiges.



EL MODELD

Intrmducciﬁn

Ln *ntencién pr*ncipal del nadnlaj= délf#iéteméinérvigéb;es la
de Esclarecer 1as-:elaclnnes snbrellas:egﬁiuétufés3y éuifunciﬁh en
base a 1a nperabiﬁh; Ast, los modeladores trétah:cnﬁ los mecanismos
‘din&micos de operacibdn de sistémas v aubsisfemcs,'én un intento de
‘esclarecer los rzlaciones enire ;as,é;truttqras_j sy funcifn. Es
conveniente aclarar acerca del téfmihﬁ.mndelu,'que en cierto senti-
do, todo el guehecer cientf{fico consiste en establecer modelos, mu-
chasrveces conceptuzles (Mac Grepor y Lewis, 1977). En este trabajo,
81 utilizar el término modelo, nos rsferihns especificamente a ls
construccidn de modelos computecioneles, poue psrmiten snalizer hasts
qﬁé gradu_se puede simulsr el comportamiente de un sistema en bace e
l= Dﬁeracién cde los diversss mecsnismos gues lo componsen, Entonces,
las wvtilidad de un modsle eomputacionzl gueda sujeta a lz existencia
de un madelp conceptuzl, cus puede ser formeliczecdo o profundizadn
por £l snflisis cel comportsmiento cel modelo computacionzl.

Desde un punto e viste esiricto, este trsbajo es mé&s una simo~
lzcifn oue un modelo; en £1 se presuoonen 1os parémetros de subsiste
mzs y se analize lz influenciz cde e€stos en les relsciones snirads-sa
lige del sistemz en su conjunto. Les periimeiros presupuestos tienen

N&Cess : : - plérico v toren velorss sucepiibles

eteklecer medelos pore la sctividad

eguscan les moteles Tundamenteados

en les pcumciones de Hodnkin y Huxley (12852 a) (Kernell y Sjokolm,



1972, 1973; Cnnlay y'oncge, 1955 aack,." le 1975; 1981; ¢

.:_Fartridge. 1cn2). }j]

:jcste tlpﬁ de mudelus rEquierE“ muc o ti po:d camputaciﬁhﬁyi“i

en. genE al la inuerpretucnﬁn de 1ns;resu1uadn té ubscurecidar- 

pur la intardependen:ia de 1ns parametrus que parecen an'estas

ecuaciones.

‘~Dtrn *ipu de mndelns més sencillms se Fundamantan En el eguivs

.1ente-eléctricu de la membrana. Tienen su nrigen en el trebajo de
:ndgkin (19&5), quien sostisne que el tiempn de respuesis esté relg
cinnédn con el tiempo necessric pers la caro= pasiva ﬁe la membrena
haste oue se mlcanze el umnbral. Seadn este rodele ls membrana eété
rEpresentada bu: un circuito equivelente RC. Al pesar uns corriente

en algdn mo-

8 travis de le membranz sue potenciazl verisrf h=stz ou
mentn Blcsnze el um=ral. En esie momenio se produce wn potencial de
accign, luega del cuel =l poiencisel de membranz vuelve a2 coincidir
con el potenciel de reposo, y comienze Diro ciclo de veErisciones pa
sivzs del poiencigl de membrzng.

Otro enfoouve fuf propuesto por Adrian (1%25) v sostiene gue la

*

descergas repetitive de los axones esta conirslada Toundamentalmente
. pour 21 curso tempaorsl ce le refractariedsd. Jeck, Noble y Tsien
{1975) spstienen gue este Oltimo enfooue perece ser el més @propiz-
1 P

da en el coso ge Fibres mislinicen.
En este cese la corrienmte Zepeolarizente oreducird una variae-

- # N - ” }
cidn de potenciel v cusnco ests potencial glcsnce el umbrzl, se pro
ducir& une cdroscarcz, sepulds por un perfods refracizrioc shsolutec

{donce no se pueden producir nucoves cosScerges) y pOT oun perisdo re-

umznianco).

il

frecterio releztive (doncde =} umbowml estard




~1

.Nasutius.elégimﬁs'Este_ﬂltimn'ehfuque, qﬁa Heﬁps_déﬁnminadu.

' "modelo de refréctarieda&“, pé:a 1a'mpdglaci6n:d§_la ﬂéséarga_regg
titiva de aFerEﬁtes viriculares. Este utiliza el concepio ce re-
fracfériedad.funcinnal introducide por Rosenblueth y ;nl. (13490,
Hemos escopicdo este tipo de models debido a gue, como ya anotamnae,
lns_mndelns'de conduc tanciss ibnices recuieren de grandes sisiewmas
caméutaciuhéles y BN general la interprztadidn de los resuliedos
se ve obscursecida por la interdependencia de ios parémeiros; vy lns
modelos gel tipo del intsgracor con pérdices, nﬁs gSTECEN GORCEp-—
tuzlmente insuficientes de acuerdo con elementos cue se introducen
en lz discusidn.

. . Creemos sue el modelio de refractarieded peErmite Teproducir
sdecusdanente les relasciocnes entrada-s2lids del sistema vy la senci
llez del modelo faciliide 1la interpretscifn ds sus resulisdos.

Parecc muy interesante
v

u]

studizr hesis npue orzdo les diverses
modelos propu=stos pera la gescerge repetitive purden ser ecuiva-
lentes, Fuede demosirarse cue le formulecidin matemfétice neceszria
para el modelo ce refractariedad, incluye como un cast particulaer
la_Fnrmuleciﬁn useda para el ceso del “integrader con pérdids y
gispsro’. Fare no interlerir con =l ozgeon notursl on 1z gwposicifn

ge aste trobajo inclufmos ©siz cdemostracidin gn el aoéndice 1.

Czscripecidn el btocfelo.

Todo sistiema senscrisl convierte zlouna forme de enerafisz en

cfF

cambins en l= dascerge del nervio eorresponcdiente,. Esia trensiorma

cifin se reslizz redismie une secuenciz ue pz30s elsmenizies (Davis,



: 1981)’~que<hb'ntfpé hgmbs'esduematizadn'para el casp de un firgano

utuliticc enl

f,mientu macénl o

_;acuuan 5nbre el Duli 0 en nuvlmientns d= lns :ilins de las células

r_recepturas Lana_EiguientE transfﬂrmaciﬁn, el mecanlsmo de trans-

d cciﬁh”mécanbélébifi:é-édnvié:te 2l movimiento de los cilios en

-;.una sanal eléctrica, el pn;nncial receptor. £} estudip con renistro

 _1ntracE1u1Er del putencial recaptnr en les células cilisdes (Sand y

_Cnls.,'1975_ Hudspeth 1977) hE perﬂl‘ida dempstrar una relacidn

ap#uximadamente 1inea1 sntre le deflex;ﬁn de los cilips y 18 res-
pﬁeété de 1e CélLlE.

o Hudspe th 1997 h= encontradoc gue - la estimulacifin mecdnice di-
frécta y de beje amplitud de loscilios, produce un cembio de poten-
ICial_intracelular cue sipue en tode 18 estimulacidn, mndificénﬁcse
_conforme se sumantz la amplitud he2sta tener unz respuesiz sinusoie~
del, pare estimulacifin con desplezamientos trisngulsres de 3Smm.
.(Fig. # 2A). Ezte wismo =utor he encontrzdo wunz respussis no linesl
en las curves de intensided de est tiruleo contrg potensi=zl intragelu-
lzr. ©stz no lineslidsd se ceracierizs por une relacitn en forso de
S (Fip. # 28), v una respussiez de mzvor intensided en el sentido ce

pizrizscifin oue con la hiperpolsrizscidn. Aespecta = esizs

—
ny
s %
14
4]
o

dzsplezemienies sntre ~.5 v +.3 JtTe, Cue corresponds precicamznte

& los cesplezemienits miwxdnes encontrsdos en 21 sictemn wvestibulsr
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Fige # 1 .-- Codificsciblin Utriculsr. A& l2 izouierda se preseniz un

espuems de les estructures involucredes, desde el otolito, lss ck.
lulas ciliades v las {ibres aferentes. En el centro los mecanismas
gue interviznen en le codificscidn. En las cuadrgs los elemantos
cue compcnen el sistena, fusrz de ellos el resultedo de le Epera-
cifin de cicho slemento oel sistsme. A la deraches los EIEmfnuD:g
cue se henh congicdsroop releventes en el modelo, y como estos ==
han modelsco.
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Fig. # 2.~ En la parte A de 1z {igura se muzstra =2l potencial que
se regigiTz an la cbflula cilinde cuando s2 estimula ésts con desple
zamientos %trisngulares de diferentes amplitudes. Puede observarse
comp para desplazamientos de hkestsz 3 um le respuesta es pricticemen
te sinusoidal. B: Se muestira wnz grifics de intensidad de estimulo
{desplazamiznto), coniras respuesizs, Puesde observarse uns respuesta
no linszl de 1la célule ciliades,que se ceracteriza por una curva de
tipo sigmoideno. E£5 necesario apuntar que en condiciones Tisiolboi-
ces N se praducen cosplazamlenicse de los cilios mayoros o gm, por
lo cueal la respuesia ceeria en is repidn lineal de la curva (Figura
tomadz de Hudspsth, y Corey, 1577).




-
[£2Y

‘b).- La no lineslided que Hudspath (1977) encusntra =n la reépuésta
SE prndﬁce en condiciones en l@s gue los cilios no =stén sometidos
8l pésd gel pitolito. Fuede entonces penssree que la fuerze gue ejer
'ceﬁ.lus otolitos flexiona parclelmenie 2 los cilios, deaplezanﬁn ha-
cia.arriba el cero de le gr&fica, llevando esi 1la respuesta’ = la reg-
cidn linéél. En bese e estos hellszpos se propone gus el proceso de
transduccidn es un proceso cercemente lineel, y tue une entradz s5i-
ruspgidel produce cambios de potencisl moduledos sinusoicelmonis en
la cfluls. Este proceso presente fenfmenos de saturscidn gue se po-
nen de manifiesto en condiciones experimentsles, y o en condicio-
nes fisiclégicss.

Debe aclzzerse cue hesiz el momsnto actusl =g desconoce cue ti-
po de iones gensran el potenciel receptorizl en lzs cflulas ciliages.
Lz célule cilim=da tiene ademfs ofrz entresde gue mocifice su noien—~
ciel, =ste es la.ineruaciﬁn eferente; oue s& heg cdempstrzdo, =25 cepa:z
de producir una hiperpolsrirzecibn (Art ¢ cols., 1SB2) de lzs cflu-
l1as ciliecas.

'Hemué'mmdeladu estos mecshismos de manerz sencills, suponiendo
oue 1z céluiz hace una sume ce los cambios de2 potencizl gue =n 21la
se peneran, y dependlendo del resvltsdo de esta sums se2 13
0 menor canticzd de nzuroiransmisor en le sinzpeis. (Fig. & 1),

ch

Loz cambios 2lfchtricos en lz cflpla cilize



de l=s ber‘ira1:s aferenies. Resuliz eﬁtgnces diFibil'gstéblecsr un
“mpdelaje a2ceptable cz le ectivicad de'estafsinépsis, por tal motivo
hemos decidide considsrarle dnicohznte come un_elementb,rQSpnnsable

N

de un Tetsrdo i y responszble itsmbifn de lz adeptacifin gue se pro.

s!
duce 2 nivel del receptor vy no de la eferente (Ver més adelante an
el sn&lisis sobre sdepizmcibn). L2 sinzpeis se models comc un Filiro;
con reterdo t s nue produce una ataptacifn por retroalimentzcidbn vy
con corte de mltas frecuencizs. En la z=ferente se efectiiz una suma-
2ifim d= los potencisles sinfipticos gue depsndienco pue slcencen O
~no el umbral p—nducen una esplca. Es necessrio considerar gue las fi
._"~a; afnrnnues estén 5uacues 2 ung actwvaczﬁn sinépt 1ca alestioria
pecmanenie, que se manifiesta en la descearge esponténea de ssiss Tie
brés, y gue habe £l epouivyelents o mandenar un esiimulo consiante so-
‘ bre.la_célula, reouisito indispensable pzarz modeler una cflule usan-
do las idees de Rdrien- (132E).

-Esmté fusra de loz lipites de este traveio analizer lasz infleen-
ciss mfs finas de los mecanismos sinfpiicas v de trensduccifin meca-
ng—eléctrica; le complejided intrinszea de =stos subsisienas, asi co
mo el esceso conocimiento oue s2 tiene de =llos obligan & ser czute-
lpso, Hemos mocelado estos suhsistemaes de la wznsera mis sencilla, vy
sus par&meiros se han ?antenidn invarizsntes en el proceso de compute
cidn, Es mecesario acleTer gue en ningdn momEnto se preieonde dospre~
ciér_la inflﬁencia gue pudiersn tener en el precosa

.Hamns'atribu{da z lz trensduccidn mecentc-slécirice v e iz sinap
sié'éi;rtas_ﬁiapiﬂﬂad ﬁmmu io =zs, 2l praoducic ecezpiecidn, Tztcouo

v corte de gltns Trecuencies. Estes propiszdacdoe e cenviscien, lusgo



‘Oe probado E’ modeln, en prediccionss.

Estos presupuestas de tipo hﬂtodnlﬁﬂlco nas permitenruperar
con un modelo sencillp de tipo mDthumpartamEﬂuEl (Parkel; Hulln-.]”
'ﬁgy-y Eu¢elii, 1981) con =1 gue resulta felaﬁivémeniérfécii'nherér,
2 inucrp‘etar ins resvlizdos, _

Llan mos lecanismo uen=rasc*.de _sngns (ﬁbt),ial prucesn mE—-
- diante’el euzl una tdespalarizacién gradusca (FBt.fBeneradur), QEQE
rz potencisles todo o nada. Esta despolarizzcifn graduzde es pTroou
cida purtlé sctividzad integrada de les procesis cuz Se producen 2n
'ia'délbia.ciliéﬁa v ia abtiuaciﬁh.sinéptica.

Sq;unémas gue se prdduce un incremento en ls permeebilided
jﬁni:a_ﬁe.La mémbrana, debido a la sctivided sinfpiice con la consg
‘cuente generacifin de una corriente entrante. Ssto oensra a su vez
en 1s znna'de disparo una despolerizzcibn, cue en caso de alcehzer
El.ﬁﬁbral produces una respussta todo o nsds.

" bebe anotarse cue el.umbrel no ops =stftico, sino dinémico, v
dependiente de mGliiplee {ectores. Farticulermente, en el ceso de
respuestas repetitives, lu=op de cispararse ung csplge hey un pe-
r{odo cdursnte el cual nD puscde procducirse oirz espins, 2l perfodo

rzfrectario eksclutg (FRE). Al tesrriner el FRA, el urbrel tisme un

rP'

vzlor relestivemente elevado, gue disminuye sipuisngo uns Tuncidn

Jud

tenparel detsrminacda, vy la usznon 2l po

tenepizl de membrans vuslve svolucién




Eenuida par un zunenuu del unhral 'y estos camb1u= se’ acumulan :Dn Ell-

nunaru de eqplgas ue se desc:rnan.

-thdamentb del lodela

El ‘macelo uue prbpnnemné, tiéna un fuﬁdéﬁentn'eﬁ le teoris cl16-

sica de gennraciﬁn ne‘ pabenC1al cz accibn. (FA). No. aE hacen supuas-.

tnﬁ riesgus, v lD_ prncesaq refe*lﬂns son en la actualidad wpliamen7*

uE conn:idus y aceptadss
'Umbral S S o - L

El mnc=lu supnﬁe gue se produce un potencizl de sccifin, si vy qé
lo_si'el estimuio tignen unc intensidad minimz necescriz (Maountices-
tle,i1géD; Ridley, 1871; Thompsen, 15&87; Adrian y Zotterman, 18261},
En nfrés.paléhras le condicifn umbrel se elicsnzz cuzndo el estimulo
excede un valor_criticn 2n el cual el movimiento de corrients idnica
nete, genersda par el ceble coro un todo 25 2n la direccifn entrente
(dack, lioble y Tsien, 4575).

£8 2] momento Bn gug se active en lz membranz ls conductencia
2l sodio (g’ a), v con ella el procgso eptarregenerativo el poten-

cial de sccifn (Hadokin, 1537).

Jdo

Ferf{ods Refrect

m

I10.

£l mocelo incluye to

[en

]
)
cr
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™
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existencis de un Periodo Refracis-
Tic Absoluto (FRA) y uno Reletivo (PRR) luepo de lz genzrocifn de ce

ca nueve esplgs.



cue este pueda alcanzer (Mountcastle, 1%80). Fuecz uno l=pftimamen-
© te’ stribuir 8 la cinftics de los cenales de sadio gue una vez- abier
tb5 se-ciérran répidemente guedando en un ectado. conformzcional. que.

no es susceptibln de volver a abrirse.

El b. R R. se. describe como el periodo pus»erzur al F A. R du—..~f=

"réhﬁe 51 cual si "bien s puede producir un pUgen;ial-éstE,sE ‘produ--

‘ce sﬁid_énte estimu1u5 AUy 1ntensns;_Q_cuﬁfnrmé'pgsé_Ei:tiembu el
Esfimulﬁ_requeridu B mennr; R este pe:{ndn también Se le conoce co
mo perf{odo subnormsl. - .

”FR'estus prncesbs dE‘refra:%aiiedéd'Frécuéntéménﬁe se les des-
crlbe como "anb*cs de Umbrzl. Inicielm=nte 21 Unbral es infinito
F. R A.j 1uegu declina g*adualnsnhe, F.q.n. a lo normalY. (lountcos-
tle, 1860).

A partir de estz concepcifn es que en este trobejo pusgan usar
se de manerz indiferente los términos refracieriedsd o =2umento del
Umbrel.
| Tal como fue propuesto por Adrian (15Z8) hemos cansidsrs=go cue
el perfiodo refracterioc.es el e;ementu ¢e mfs peso en lz deitermina-

g une cflula. "£sio parecs

o

cifn de las corscieri{sticas de rgspuesis
zspeciglmante cierio pere cdescerpas. repetidas de répide frecu=ncizs,.
{Hodgkin, 15LE; Fouries v lantegszzini, 185Z2).

Hemaos estudisdeo 1z influsncia gue tiens dicho periodo en le c3

pzcigat de nuestre modelo pzre estimular la sctividad de unz deter-

Ferticulsrmeniz hemos sirulsbdo el periods -efrzctcTio con di-

verszs zounciones (Exponencisl, HipesrbfHlies,



cialés). Esturdienda asf la in?iugﬁtia ;aal.dE'EEté‘gﬁﬂl; déé;argé;
rEpe»itlv . | . . A |
. Estns canb105 en =1 unbral de la cflula n.périndn rafréctarin;
son el resultadu de 1ps procesos de inac 1ﬁaciﬁn y acuiu=:1ﬁn de di
'uarséé cnnduphancias de 1la membrans, cuya resultante,'as precisamen
té ﬁd$ifi§ar lé excitmbilicdad, c=1L1¢r. Cabe asi pansear, qﬁe &l pe-
tivo tendré su. bsse mniééuiar'eh varios proce
sos cono puacnn ser: degactivecidn lenta de is cnnducucncia a2l puﬁi'
”szn (gp), reactivec*ﬁn lenta del can21 N= (Hérnell v Sidholm, 1973;
. Hodgkin y Huxley, 1952). - o |

Cembins gde Excitzbilided

'_El'mndelu supone gue luego de ls .generscifin d@ cedz nueva espi
: ;Qg;'se;prnducen cembios oue mbdifican ia evolucidn cel F.R.R. de
las Subsiguieﬁtes.

£ste =5 un proceso que ha sido inveczdo por otros zuiores vy
principalmente en 21 caso de wmpdelos gue intepion expliecsr el proce
s0 de zdepiscibn. Se hzn propuesto mbltiples mecanismos pzra expli-
coo g2eie zumanto Col umbsal, coro oedrfen ser; cemeios en la inocti

— Ty

1
Permipnieni, 1973); cambios en el zmbiznie ifnico de=bidos 7 ls act

‘mm, 4562).
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unz corrivnte de KW' deponoisnte ce Ca® o (¥eech, 1575), -conductancia -
cue prede jugar un pepel importente =n el proceso ce adaptacién, ys
nue presenta fenfmenss de zcumulzacidn, cus 12 modifican de acuerdo

2 losg pu»enczales anteceuentns {Lewis y UWilson, i982;'Herménﬁiy.Hqif"

tung, 1582), ..\:?:

Guva hanara e EﬂuEﬁﬁEr canhins lenuas ' ncunlativus de excita A

:bilidad o5 en t&rrines de los Est=dns fisinlénlcn= del canal d_L

e .
~aka.,.para_el-cual'se_ha;prnpuesta Tiane 3.Estadus funczunalas.‘

ceErracos —aﬂLf—v cerracos llstus —!—————& ~ abiertios
1nactiuadns ' @ sbrirse o - - _

iz

Dande_ti serfe eguivalente e h en lzs ecuaciones de Hodokin vy

Huxley {(1952) vy representa la_inéctivaciﬁn ge canzles ce Na*; V. es

n

-

él equiua;ente am’ v rEpresentz 1z sctivacifin o spsriurez ce 1os ca
nales dge Na™; y‘%é serfs una tercers constante, npus determina el pa
so de los cansles de un estaﬁd'FUnciGﬁal gn pue no posden ehrirse 8
un estado en cue si pueden abrirse.

51 e nunﬂru tnual de canales es uno, vy la excitabilidad depan

ce ¢ la relaclﬁn entre cana;ea cerracos 1ilslos & ebrirse y csiie-

"-f(cé:rédué-listns a abrirss)

" {cerrzdas inectivados)
. En-Bl ésﬁadnfda~r=pbsb le excitan ilided seris cercanz a uno,

durente el F.R.A. 1z Bxcztabﬂlldad ps-cers, vy duraniz el F.R.R. se -



acercaris exponencialrmenie de caro a uno.

Aunnue funcionslmente sesn dietinguibles un.P.R;a. y_un}é;ﬁ;d;;L; 
'jlmé_dns tionen su origen =n un mismn_prncesd pdle&ﬁl?f, qQ§:§§Xiéi;ﬁ?i
capacidad d=l canzl ce sodin paTs abrirse. PR o
Los cambios de excitabilicad an;e.estimulqs_gpnstaﬁtgs,'ge.dg-.
berfan = un cesplazemiento hociz la izguierda del equilibriu ENTTE
di%e:énteé.estauus funcioneles. Este déspiezam;eﬁtb'dei.édﬁiiibfib
_éé deberis 2 un cembio en el valor Ue‘%%, nue Adelman y Falti (1955)
‘han dermostrado, ousdes deberse 2 ung acunulzcidn extsrns de Kt
‘Entendemns entonbes gue en la célule se producen cembios alfin no
comprendidos del todo, 2 nivel mcleculaf, gue tienden 2 disminuir la

exci $1id oo un prncesu de reac 1vac;6n lents del cermel de i

‘Gperzcifn del Modelo

Habiendo &éséritﬁ‘lué fuﬁ¢améutbs dél mocdelo, esismos en situa-
cifn dendésﬁribffﬂcﬁmb'és“qﬁé'é5£e'ﬁpera. Ante estimuiosde intensi-
-dad unbral o nayur, sE gene*a En la nenb;ana vn poitenciasl que se si-
.uue dE un F F R. y un F R. R.. El F R.R._se mocdela con un aumento de

”umbralldepend*enue-del tlerpn desde 1a ul imz espip=

U (t) f.{t) + Uo, :

U (t) es” el umb*a1 en sl instente i.

'Ua es El unbral bt =) EpDSO (sin espigss previas)
F (t) lE fuﬁc;ﬁn cue deier~ine l=z evplucifin del wwbral,
quc pucﬁe__er cuzl ﬂulcr funcidn ‘©sl tiempo cue tiends 2 czaro.

"Hemos‘ela ide pzrz oprrar &l modsla funcicnes rezonsbhles desds



S

el punio de uistc F1 '1ﬁgich..Se-n arere un segundn pnhencial si

‘y solo si el uglor dc umh*al s’ ha racuper¢do Buricientemunte luego

_cel_dlsparu,_enccntranqu;e la-curua_da-umbral v el estimulu, o sea

duandn:
R S A ¢ D R T 5 N

5igndns (t) El Estf.mulu. LT

Fare Est*rulu" dE iﬂuen51dcd const tE, la asciividad repetica
cepends entcnces tlel retcrno dal unhrel al niue_'de "Hparn (Fio.
r'J). _n nuesuru nadelo la formz en gue euuluc*una El umbkrel dzpen-
de de los disparos previos, gcumulando con cada cispsro un cierto
sumanto de umbral (ai en la Fig. # 3), =1 valor del umhrel en el’

tiempo (i) vendrdé cedo por:

n
U (£ =2 f (t-t,) + U
in. i o

Conde los tiempos ti corresponcen & lps instantes en los gue
s¢ produjeron dispsros cde le fibre, enteriores a (t).

Asf, en el mpdsleo estudignor gprociscmente como pugoe influir
la recubéracién'nel umbral en £1 dispsro repcotitivo de one célula,

pbservendn gue el umbrzl egs un proceso dinfmico, cus depente tanto

del estado sctusl, come de estsccs previoes.



P.R.M.

Figurg # 3.- Zn le {igure seg mnuesira un esgusme gensral del modelo,
en ells se represenian los curves de svolucifn cel Usbrzl mediaonte
1z lingze puntezcda. £n lg segunta sspips Se muesirs como 2S5 QUE SEB

sumz 1ls refrectoriedad residusi, La sumaz de lc refractarieced

residuzl hace cue 2l punto del cu;i 88 dQSpande El crinen ge l=

curva de Umbral ses ceda vez mEs glio, aslercéncose esf el intervalo
enire lssz esgicss. P.R.:1 Feriodo E;.r aptsrio Absclutn 1. : Umbrel de
Tanoso. F.R.0.: Fontencisl cde reposo cde la nembrenc. 8,, 85 «cee 2

Refrectoriedod residusl. b y Doy b punto de inicio e la durva de

v 1 Z n
evolucifn del Unmbrel.
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| PREPARRSION Y METOOOS

Los fgsuitédus experimentales =n hase 2 los cﬁalés-se constru-
ye}gl'mndgiﬁ,'fuaruﬁ_ubteniﬁns usando la preparecifn de ofdo aisla-
do de elasmobranguio (Budelli lkzesdar 1579), similar a ls usads pao

'Luﬂensﬁéin_y RuhErts (1949). En esta preparscifn una vez eislsde la

cebega ﬁel.ﬁnimal.(ﬁhinnbatns Prmductus! pez ggitarra), Se procede
1ﬁédiént§ ia dise?ciﬁn dé la poreibn lsteral = logalizar el sistemz
ugs#ibu;ar;.y pérticularmente la regibn donde las fibras sferentes
:apanﬁpnan el uiriculo. te preparaciﬁn permite lz seleccifn visuzl

'de'lééfafgrenfes (Fig. # 4). mientras gue en otras preparaciones,

_laldetérmiﬁacién del cricen de la fibra regisirzds se bese en las

ca;éctetisticas de la respussia.

. La preperacifn fuf montadz en una pletaformz gue pusde ssr So-
metida a.inclinacinnes o vibrapién estimulando =sf @l sisteme vesti
buler (Figa. # &Y. E£1 movimiento de 1a pletaforma se repisir® por me
dio cde vn =celerfmetra.

El registro o= e setividad de lss sferentes se pbiuvo mediocne
te wunz pinrza fipne con la gue se sostiane un haz de fibres vy gue =zc-
tids cumn'ekactrndn. El eplecirodo indiferente se colace =n 1l cebeza
gel enimal cdirectiamente (Fig. # 4). £1 haz sostenicdn por 1= pince,

g5 pisecedo hoste gue se repistran les espipes de une o dos Tibres,
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INCLINACIONES

fig. # 4.~ ME&todo de estimulzcifin vy regisiro. Ls czbeza del animal
se fiif & una plztaform= formenco un éngula dz 600 can =) plzno ho
rizontel, La direccifin de la vibrecifn Tuf rosiro-caudel. Les in-
clinaciongs de 1& cebeze se& hicicron szlrgdedor de un 2jsz horizontal
perpendicular a ls direceifin de lz vibrzcifin. Se repistraron las es
piges producides por 1 § £ Tibres ussndo cono electrodo activo la
pinze cue sostenfz un hez ce fibrazs y can 2l elecirodo de raferen~-
cia ubic=do en la csbsze cel enimal. Se incluyes el resistro de lz
sctivided o £ newronzs (lossdo de Swdelli y Feceosr, 1375).

f— e e o U e [ SR



PRI CLASIFICACIGYE GE AFERE [TE5 UTRICULARES

”én 1ns*éx§efim§ntu$'inicialcs se observaron las caracterfisti-
iBuS de: las EFE‘EntES uhricula’es EN la hiisoueda de tfiterius cua;i-
:it*tiun5 para su clasiflcaciﬁn. Consideramos como cgriterios adecuz-
dds: a) 1a actiuidad espontén=a de ls fFibrae, b) lez reospuesta asnte
"iﬁ51i55¢iaﬁégide i cebezm, ) ls respuestieE e vibreciones. £stos
'f:riterlus perni ieron clas:ficar tres prupes homogéneos de Tibres a8
i=s Qpé se les cenorninf firoc I, TI vy ITI. (Hudelli y Fzezdoz, 12792
y’ﬂ931).

- Aferente tipo T.

Cuande 1z cabezs del.animal se mantisne Vije, las fibres tipo
I disperen esponténzamncnt = ge maners regulcs, como se muestra en el
bistograms de intervaios (Fig. # 5). ARl incliner 1z cebere, lg rese
puscsts consistis en wnsz variscifn ffsico-thnice de la frecucncis Oe

nuscidel lac aferentes

s

cescaros. Al 2siimulzr con une vibracidn s
tipn I responcen siguiendo la frecuencis de dicha vibrecifin siempre
y cuanco esta sez cercana 2 12 frecuencia g Cispzro esponténea. En
le Fin. # 5, la fibres tinne I deecarge oeportfnosmonts 2 unc frocuss
cia de 41 espipecs por seccndo. Al aplicer wne vihrecdfin de 5% Hz,

le frecuencia de desczroa aumenio 2 S5€ espipes por segundo. Cushdo

frecusnciz <=1 estimulo es ce 34 Hz, lg frecusncic e descarga

=
m

bajz & 34 =spiocs gor =ETLNCD.




“INCLINACIONES |

5B8Hz 34Hz : 20 Fir _ —

VIBRACION -
SINUSOIDAL |

Fig. # 5.- Tipos de eferentes, En lzs columnzs se muestra a1 tipo
de respuessta obitenido ante diversos tipos de estimulseifin (renolo-
nes) psre los itres tipos de aferentes utriculares del sisiemz vese
tibular del pez guitarra. Lag sferentez $ipo I responden & la esti
muiacifin con inciinsciones sumentando sy frecusncia v scepiando ce
mznera Ticico~ifinica; no adeptsn con estimulscidn vibretorie. Las
tipo IX, rospondsn @ lzz.inclinocioncs teémbBifn scopieonco de RENers
fésico—tOnicz, pz=ro estas fibres sf{ mussiren adaptecidn de tipo
lento = le estimulecidn vibretoria. Las fibres tipe 11T, Onicz gu=
no tiszrmen vna frecuenciz bessl de disparo, responcen de manerz com
pletzmente Tiszics 2 lge inclinzciones. Anie esiimulzcifin vibreioris
responden e mansra sostenide v s=in adospier. (fomazdo de Budelli y
lacedsr, 427%S).



# 5). Fnueﬁstein vy Robzrts (1549), tenienda en cuen,a Estas caracte"
risﬁicés, agruparan estos dos tipos de aferennes JLntU“ y lns llana
ron receptores de grevedad. Les diferEHC1as.enure fibraos tipn-I.y~
II se hacen evidentes al estimular con vibraciones: las aferentes
tipo I1 zumensan sy frecuencie de des:arga_indgpenﬁinntemen e de la
frecuencic de 2stimule ussda, & difErEnpia_de_laéutipn_I_qqe para
_Elguhzé.ffécuencias_ﬂe Eéﬁimulacgﬁn:disminQyEﬁ su_frecueﬁcie de des

ccrpo. (Fic. 7 5.

Aferentes »109 ITT.

Esuas aferentes no presentan actividad Espnnuanea (Fig & 5).
Rl someter la cabeza a2 inclinac;unés disﬁargm-sﬁlu durante las iran
sicliohes ﬂg_una puéiciﬁn_a la ntra, de manera totzlmente fésica (@i
cadzr y col, 1975), Responde a estimulos vibretorios con une descar

pa mantenida (Lowsnotein v Roberts, 1%51).

Fagel oe los distintos tioos de aferentes.

Czbe destacar acuf, lz importancia general gua tiene el no con
formzr=e simplemante con cescribir tipes de Fibros, sing profunci-
zer en el snflisis ce le =ignificocibn funcional gue esto pudiera

tener, asf{ comb tsmbifn en el estudio de los elemsntos cue originen

gstos diferentes tinos ce respuestss ante un mismo estinulo. Cree-

nt

mos cuz gl wodrlele @s wns harremieniz especislmente (%1l pere aboo



1itativos en el comporiamiznta del sisiémafdesde.él;pﬁnfu.ﬂé vista
ﬁe;lalcbﬁificeciﬁn sensorisl, - ,
fpuilibrio. Fondemos considerar nue 1os diferentes;tiﬁna de afg
" rentes llevan une inTpramscidn . diferente @l cerebro (Goldberg vy Fer—
n&ndez 1975). La cepscided de los aferentes utriculares pera respon
:def'é'eltes frecuencias permiten gue 2@ znimel ses czpsz de detec-
tar répidamente movimientos bruscos de lé cebeza. Si se splica un
mcdimientu brusco & lg cebeze del animal, les sf{erenies utriculares
resﬁnnderén en formas diferentes y complemanterias. Le respuesie

més clzre serf ls de leg tipo III, gue consistirf en unz andanaca

]

ge potencizles de zccifn. Ya gus estzs aferentes son sensibles a2 fre

[

cusncias reletivemente elies, el movimiento seré codificaco répide-

mente. Sin embargo, ls inform=cidn trsnsmitida por sfersnies tipe
III no le perﬁite a8l sistams nervioso centrel, 1z discriminacién en
tre un cenbio ce posicifn y un estfrulo vibreteorio. Fzra hacer posi-
ble este discriminecibn debcrd consicdersrse el cambic de frzcuencim
de cispzro ce lss fibras tipe I vy II. Lo informacidn de les fibras
tipo II seré codificado mbs rbpido porcue, como Qeramcs mfis morlen-
Los resultacos de nuesiro modelis nos poreitirén mostrsr =i di
ciss cuantitstivas en los perémeiros del mztenismo
pip=s puesden ser responcebles cF le exiziencic de Ires iipons de afe
rerter capzces de iransmitir informecidn complemsnizriz ge los movi
migntos de le czbeze =zl sistsms nervinso centrsl.

2 pe-cepcidn sonorz, debemps conside-

1
Tar en prirer luger 1= rEizcidn =otre el esiimulo scfi=tico neivrzl



para lné_elasmﬁbranﬁuins y 21 estimulo vibrotorio ﬁsadu por noso-
tros. Las ondas sonoras, debajo del aéua tienen cdos componentes di-
Par;ntésﬁ pf@sién y cdesplezerisnto. bLa relacidn entre embos depsende
de lé'di5tEncia g la fuente sonors. Le onda de desplazamiento decae
répidamente con lz gisiancis vy os efectiva s81o 3 pocos meiros de
la fuahéé ephore {en 21 cempo cercono),. Le onde de presifn puede al
genzar distancies meyores (el cempo 1éjanu}. Zstz onde poorf estimu
lar a animales con veliigs nstaiorla, ﬁern no podrd hecerlo en animg
les cue ceregcen e ella (Chzpman y Sand, 1874}, Un sonide de 400 Hz
tendfé_bajn el aguz lonoitud de onde de eproximsdamenic 16 m y produ
citd un cembio de presifin pricticsomente uniforme sohre el animel.
Los peces gue cerecen ce vejige natetoria u otre esiruciure compresi

“ble no potrin destecier este onds de presibn. En peces con vejioe n

n

H

tztoris, 21 szr &sto deformods, por lz onds de presifn, se produci-

rén movimientos de todes lss estructurss vecines incluvendo el sistg
mz vestibuler. Este movinmiento pusde Ser detectado por les células

pilocsas. Dicho de oira me nerz, la veiiga netctoriz interfiers con l=a
onca de presidn psrz generar una fuente sonore secuncerie gue tendré
& 1a vez onde de presién en el cemps lejono y uno deo vibrenidée en ol

Caapo corsano. Eztz ands
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les celulas pilos;u. Los pecss cue carccen de ved a)

mo lps elssmobrenguics) no son sesnsiSles & 1l onde ge presidn vy no

Dgan en el campo lejzno.

Cnmﬁ le denside del cu=srpo de los elosmobrenouins es similar a
TER

la cel
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ouz gue los rodee la bhdz de vitrecidn rov

un indoc. L ctoconis, tue ecié formede por perticules mfs denmses gue
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cue 21 apua y lgs tejidos circondantes, Ufrece maynr.resisfencié'a ;

lz vibrzcifn, genmersndo un movimiento relstive que mueve el apara-'”

-

to eilizr de .lzs cblules piloscs. Este movimiento he sido” cnnside-"""

rado un pEso necesario en el mecanismo de transducciﬁn”mecanu~elég
trice o= los sistemas ce células pilos=s (Flock, 1565). Va-DUE'las”

viprecionzs de todoc el cuerpo son el es imuln acust;cu nEhULal de

<l

ips elesmabfanquiﬂs, una vibrecifn del uiriculo es preferihle 2 un
sonido en el =2ire perz simuier un eeticoolo acdstico.

Experimsnios concductuzles han aporisdo gvidencia convincente
ge gue la pnde de vibrocidn es =) estimulo efective en 1z eudicifin
e alpunos elesmobrengrios (lelly y Lelsgn, 1575). El uiriculo no
puece ser ceecartadn, entonces, cano drgene suditivo 20 esios pe-
ces. Las aferentezse tipo 111 son similares @ -l2s coclesres ce mari-
feros {(Ki=ng, 15585) Las sforentes tipo I v II tomblén son sensibles
@, frecuencizs cercsnes g 1z frecuencis de descorps essanténse (en-
tre 15 y 50 Hz), puciendo por 1o tanto iransmitir informzcifn cous-

tica. Sin embgrgo, l=s aferznites tipo I vy II no respencen con un cb

thk
ke

l? T

a

3 C - e £ - [ T R . - PR sy L UL
-d:g: :i.".':,.lc o zstimulos vibootoriocs como 1o hsoceon los c=flulcos

erentes pue llevzran infooroci

ccuftica, la deiteccifin de vun scnide serfa una fzres ceomplicads paoo

Q. ]

gl sgietemz nervioso. centrzl,.
Ferz veloror el papel cde ceds tipo de =ferente weizicoelzr en 1=
=

gudicifn, serf neseserio deriterminer les umbreles ce ceceE uno pere

v Macadsr, 157% vy 1%21) nwesire cur tocdes



loe tipos de aferentes uiriculares respcnﬁan & vibraciones cdn. sen-
sihilidad suficientem&nté:alfé_cumb‘paré intervenir én,ia cudifi;an
ciﬁn ce séﬁales.audit;uas;.- . e
Hzbiendo definido nuestro modslso y lﬁé résuitadns experinenta-
_1E$_qﬁe =1= pretgndeﬁ simul=sr, pasarémus al anélisis.de 1a capacidad 
cel modelo pars repreocducir las corpcterfstices de respueste de los
diﬁérsﬁs-tiﬁns de aferentes. Canviene sngter qué nas-intcrese 1o-
gar;_a peESa2r cg lEé simplificeciones ya seialages, un mocalo comele
to, gue permite, con verizciones cuantitztives de sus parémeiros,
reproducir tarzscierfstices de codificecidn de la informacifn senso-

riel en el sistermz vestibkular.
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‘Estudiaremos en quf condiciones la cescergzs de las esrzgas en la

'l

eferente se. sincronizeré con un estimulo de ¢ tipn siﬁusn1 al. Experi"
- mentelmente se encuenira una diferenciz entre las fibras-tipn Iy
© II, f#ste consisie en lz copecidad ce les fibres tipo I de descarger

C'siguiendo ls frecusnciz cel estimulo, en tento las fibres :tipDQII

‘np przsentan este comporitemiento. Este fenémeno se conoce en inglés

como  "phase locking", es debido a que l2 aferente, desnarga_alreda-

dor de una fase Tijz en codes ciclo el estimula, al estimuler con

“frecuencizs gercaznas e 1a frecuenciz esponténes de-l= fibra (Fig.

# 8). For carecer de un tfrmino més acdecuado en espaifol perz denomi
nar el "pbase locking", sepuiresps @ los eutores gue usan le pals—

bra sincronizacifn (fscoli y col., 197&).

[

ste sincroniz significe ouve cede ciclo de vn estirulo sinusod

.del produce una v solo una desceEroa de espioa en le céluls sTerente,

vy .oue stz descergs ouercs une Telecidn de fase sproximzdamente fija

" pon el estimuls.

"Lz sincronizecidn he sido amplismente esiudiadz usando el mode-
1o cel integrador con pérdiﬁa (lodgkin, 494&; Rescipno y.col., 1570;
¥night., 1572 =, b; Stein y cole., 197Z; ~scoli vy ecols., 157L y

1977 Fohlmeicter v cols., 1574, 1577 a, b; Eorbi v cols., 15753

“157%; Zesvi v ODrucksisin 195%). Con dicho moeslo se logra Técilmente
reproduec este fendmenc, pers cificilmente so looran modeler fibres

13
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H
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CuUE §0 pPresentsEn sincronizzciin. Z1 problemz es enton

e fibres tiop IZ, ous como hemos sncizdo no se



S |

fig. # B.- Sincronizacifn de lzs descargas. Une fibre gue descargs
Espnnt neamente & unz frecuencia de 42 espigas por segundo, comien
za 8 descergar en una Tase fijis de un estfmulo de 50 Hz, Arribz o
registre ls activided de la fibra y abejo el estfmulo aplicedo. E1
anlisis de 1z resnuaata en fzse pnrnite ssepursr, para fibraes con
descarge esponifines gue estes estén respondiendo ante 21 estimula.



s;ncronizhn cun la frecuencza gel sstin l - ﬂﬁerés cgrcahle,

lerLr gon un n*snu nodela rspanUCHr el ccﬂpnr.anlentu de laa Fi— SRR

b;as uipo i v II._

;LS 1nueresanta elAeeuudxar 1a =1nurnniza916n, a pasar de ser
un euentu muy' =.iicula _porgue noo estd informando suhre diferen—f
" t@s car acu:ris»*c;s ‘de codificacifn en las afer t=5. Fnr nurn 1Bdc,
su gstufip tinne importancies pezra analizaer la bondac de un-mndeln de
geScErge reps tluiV;, ya ouo son los ﬂlenanucs comg - éste lus que nas
parmitl an ﬂecldlr enure modelos seme jantes (Angﬂllnl v Fauracchi
1578).

=1 gnélisis e nuesiro modclo nos he permitido reproducir Tenf
mENDS Cue se ohserven cuando se estudia la singronizacifn como san:
a2) desspericidn de la sincronizezciSm cusnddb se incremsnts lg inten-—
sidot TEl éstimulu menteniends unz frecuencia constznte. Eete fensd-
mene paradiiico es iipico cel nndwlc el iniegredor con pircides
(Anpelini y Fetracchi, 1578), vy se produce tambifn ern el modele gue
proponemas. ruege obsirvarse experimentclmente cus c=ie proceso se
produce cusndo se estudie la respuestz de les aferentes vestibula-
res 2nte intensidedes crecientes de estirulo. (Feg. # 47..bB) Se re-
produce tombifn lz pfrdids de sincrenizocifn nus se presante cuan-
Te-

cuencis de =2stimuelzcidnm, =svenic ein mevoar relcvencic pers el enfli-

fne intoress ectudier con huastTt modslo =i someE cepzCces de
reproducic el comporiamignio de Fipres tipo TI, cue corme heros ano-

tzco na == sincronizan, Faeriiculsriente hemos zhelizodo los congdi-
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ciones neceseorias pero CUB S8 prTOCUICR une cescorge en {ase, psnaan

'm

do en oue este heche dependsri de las releciones oue ousrden enisre

8]

i 1é sunlucibn del umbrsl luegn de ﬁna deécargé-y.la Forma_del.esf
tfmule. o

En la fiéura'ﬁ 7 se muéstsa Esﬁa:situaciﬁn.;En elig se'ilustéa
coms aﬁte una t;afta eualuciﬁn dcl umbtéltﬂt%)'? tiﬂuln f(t). .

7O 'SE PT nduciré ;in:rani¢;c;6qjgn;cua;quiarzfaSE del c:cln de esti--

mulECiﬁn.

(En El casu de la Figura F 7 nunca se producirén de=cernas gin
cvﬁnicas para fasas mancres que ¥ ). Fuede observarse cormo anie un
mismo est inulu, pued= o no pruducirse sincroniczcibn cependisndo de

los perfmsires de evolucibn del urbral.
s]

AnZlisis fel madelo para producit Sinsronizscidn.

Hamos intentsdo, sin &xito deducir una expresidn exalicitz del

p:r{ndn parz el cual, decs unz desceroa en el inastznte tu se produ=-
Cl:é una nucva en el instante &+ T donde T es =2l periede del esiti-
mulo.

Hemos debido praceder pmrhsimulaciﬁn computecionel para ceter-
minar lz cepscidad de nosstrc modsleo paro reproducir los Fenfmeros
ohservados en las EFErentes.utriculares. Ferticulermeniz nos inter
g2 gnconsror los perémeirocs Cel rmodelo cus nos peroiten simulst fi-
bres cue no prescnten sincrenizecifn. En lz Ticure # & se muesirsn

los resulizfos ebhienides. Fuedes oneerverse en las oréfices de fre-—

cuznciz conire amplitud de estimulzcibn ous s producs un intoove-

lo, (&ress combresdss zn 1la Tipure & 8) definido por los {recuen-
cigs réxinz v miniczs pzre lps cusles sg producird sincoohizscidn,



Fige 7.~ Condicipnes pars le sinurcnica: &n. La descerge de espiges
sp sincrenizae =n fdeterminods fozz (on £l instonte tpr el esitimulo
siruscidel E(%), =i lg sigulente descerge se produce en’ls Tase

g + 267 currespcntinnue el inetente tn + T; cdone= T g2 =1 pericco
g2l estinuio. Fuede verse lg influencis que tencdrgé lz formz de evo-
lucidn del umbrzl U(E), ye cue si bisn Ul 1) produciré sincrenizae-
cibn, L(tp) no lz produciré. Puede observerse tanbién gue dada U(t4)
sincronizecidn es pesible splo, perea velores de free meyores g ¥,

o de= lo conir=rio £l urbrsl =E snconirerd con £l esifmulo sntes de

¥+ 2 .
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Fig. B.~ Se mussiran 4 gréfices cde frecuesncia (expreszade camg por-

centeje de le frecuencia esponténea), en funcidn de lz amplitud
22 cotimulo (oxprescdo coma poofunzidod do megmlnzifn). En oondz
grifica =2 munsiran 2 curves (cus corresponden a Tmin y T mnx),

entre lzs cuoles se defing un frez (sombrescde), oue correosponde a

lcs valores de intencidac de estimulo v frecuencic pera los gue le
pmeurons se sincronizs con el estimulion. Cacde prifics corresponde a
cistintos pasémairos €2 svolucifin del wmbral (ndmeres 100, 10, 1y
-1 = Cie, de tiempg. Fusde vorze como ai cambisr los parfmesiros de

pperecifn del modelo zumentz o disminuye notoriaments 1z probsbili
dad e ous la cfluls == sincronizz can el estihulc.

n




dada une intensider del estimulo. Eéte in Erua1u no solo capende del
estfmulo, sino, como =ra de espsrzToe, depende towbién de la evuluf
.cién del umtral, especiclmente de la constznie de’ tiempo dEriE.Exég
ponencisl con cus se he simulado lz evolucifn dei umhrél.
Puede observarse que perea constanies de tlenpo hedianas les
.recuen ims para lps cueles s2 produce sincronizecidn verian En un
.anDD naynr aue los velores psrz lOE gue Se produce Sanfnﬁiiééiﬁn

cuando la Dcnst‘ iLe o8

ck

izmpo ez grznde. (or&fice gus se= protuce
con 100 en 1z Fig. & &).

Constentes de tiempo grandes nos permitirén entonces mﬁdelar
fihrss tipo II, ye oue =21 rango de Trecuzncies del estirulo gue pzo
ducen sincronizacifn es tsn peouefo, que es pricticermente imposikle
ce encunt 2T Experimentaimenta; dada la existencie de varizciones
no controledes en lee fibres eferentes.

Este resulizdo prusba oue pocdemps modeler les sferentes Tipa I
v Tipu 11 con un modelo comGn en el gque variamos el velor ndmerico
de uno de los pérémetrns; Cbssrvando este resultiedo desce un éngulc
dis into consiztamos cue, c;mbius cuantitativos de un pzrémetiro pue
Esn llzgar = generar diferencias cualitatives en el comnortzmiento
plabzl del sistemz, I

| £a interesaznte deStééar:le-gquivaiencie maﬁametica gEntre nugS-
trn.mudeln'g gl del integradcf:cnn péfdidgé (Apéndice 1), ye cue
‘con este Gliimg modele no s ha :Ep::t:ﬁa gue £z legren simelar fi-
Lres cque na.dzscargan en Tase. De =28%ip manera puesd® ESROUTSTEE [uz

cicho rodelo ceheré peEre doterminece selsccifin de poriscoiros repro-
[ H

ducir 21 comporitzmisnto de fibres cue no




ciﬁn de zotos pETdnntrDa, aue’ pvrnlhen reproducir fibras’ tipo II
cun el inuEgTEdDT con piodides, nos . llevada a8 lq ccncluczén de
que este Es.un_mndelc insuficiente, ve gue se resuieren cnnstanues

de tiempo PO rezlistas 71 sinlégicaﬂente para dimular est 25 aieren-

+
(%3 =]

e. (Soto, Budelli y Gonzélez, |9~2).
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" RELACION FRECUENCIA DE DESCARGA-FRECUENCIA DE ESTIMULOS.

~.

Aferentes Tipo I.

Cuandn se analiga 1la ralaclﬁn entre la Frecuencia dE Esuimula-
ciﬁn v 1s frecuencia de descarga se Encuenura que 1a Frecuencia de
"disparn de las aFerentes tlpu I,-es similar a la fre:uen:ia de esti-
'mulac16n, En uantu-esta s mantenga'en un. rango cercano a la frecuen
cia Espnﬁténea de descarga de 1z fibra (Fig. # 9, Experimentel).

Gperandb gl modelo del MGE gue hemos propuesto, se sncuentra
que este reproduce el cdmpnrtamientu de las Tibras tipo I, ya que
también se produce un seguimiento de la frecuenciz de estimulo, para
frecuencizss cercanas a la frecuenciz esponifnes de la Tibra (Fig. #
9 Mpdelo). Fara modeler este comportamisnto se usan valeores de 1=
constante de tiempo cercanoe 3 1. Estos valores han permitido re-
producir fibrzs gue entran en fase. Se zncuentra wuna discerdancia en
tre =21 mpdelo v los detos experimenteles en el hecho de gue 1as curvas
de frecuenciz de estimulo contra frecuencies de descarga produclcas
por =21 modelo presentan un ssgundo de pico, gue revele una relacibn
de seguimisnto de una descerne cada dos ciclos del estimulo (Fig. #
S, Fodelo). El hecho de gue gxperimenialmente no sg produzca enfasa
miento uno 2 dos, Se pueds ceber § gue la germancia del filiro gue
preceds al meceni=mo cenersdor o espipas 2sité coriando la respuss-
ta 2 a2ltas frecusnclies. Los resuliados e nuestro mocdelo pressntan
similitudes llamativecs con reeswultedos de sepulniento presentes en
ctros sistemes {(FPerkel y col., 18645 Segundn, 1979).

Afgrentes Tipo IJ.

Para modelsr este tipe de aferenies wsaremos velores orandes de
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Fig. # 9.~ La fiours muestra las gré&ficas ge frecuencia de disparo

{ordenadas), contra frecuenciz de esiimulscidn (sbcises);para fi-

" Frecuencis medio: 39 Hr

Frecuencic Medio: 55 Hz |

]
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i
i
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P
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"bres tipo Y. 52 comparan los result=dos obitenidos corf el wmodele con

los resultados obtenidos expesrimentalmsente, Ambzs curvas presentan
un maximo en su frecusncia de disparo, para fTrecuencies de estimu-
lacibn cercanas & lz frzcusncia espontfnea de 1a célula. Para fre-

cuencias mayores cel estinule ce encuenira oxrerimentalmente una
respuestia plana, donde la Trecuencia de descargzs de la célula no
aumenta cuando se aumente & frecuencia de epsticulaecifin.ta curva
producida por el modelo muesira un segundo pico de frecuencie en
frecusncias de estimulscifn multipglo de la frecuesncia esponténes
de dispartia.
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la constante de tiempo (ﬁ'hﬁ1DD); ﬁua'han,permitidu simular fibras
.qua no entran en faée;gn estas condiciones se ﬁbtienen aumentos de
1z frecuencia de descarga de la fibra, para todas las fracuenciss
ge estimulacibn (Fig.# 10). Este resultado coincide completamente
con los resultzdos experimentales.

Discusifin. E1 ajusie de lous resultados del modelo can los =xperi-
mertales psra la relecifn frecuencia de Egtimulu-frecuancia de des-
carga, nNo aprepa nade a los resvltsdos presentados en lz seccifin so-

bre descarga en fgse pars las fTibras tipo I. Sin embargo el hecho

ce que el modelo de les aferentes tipo II ajuste tamhién 2 los resul

tacos experimzntaless, sumsntando la frecuencia de descarga para to-

dzs las frecuenciss de estimulacidn, nos indica gue el mod=lo que

elegimos pone en evidencia caracteristicas sustanciales v no circuns

~tancisles del MGE.



. A

FRECUENCIA ESPONTANEA.

} l L 1 ll ’Il] "

5 w AT 500

Fig. # 10.- Se muestrs la grética de frecuencis de disparo (Ordena-
gas), en funcifn de la Trecuencia de estimulacibn (abscisa) produci
da por la operacifn del mocelo. Como hemos anotado, las curvaes expe
rimentzl y del modelo se caracterizap por ser bezstente planas, y
con peguenss oscileaciones para todo el rango de frecuencies de esti

mulacidén usado.
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CURVAS BE GABRUCIA

*Otra coracteristics de la respuzsia dinémica dE.las aferenfesf
utricularaé é mogalzr son loe cerves de genancia. Este.mudeléjé:nﬁé
-_pzrmitiré'uéln:er meior el modelo propuesto y par Dtro 1adn;uyéiu;}_
rer al método propuests pare ectimar la ganzncia de'laé a?srehtéél
‘uiricuizies. Heremos en primer luper unz brove deec Ciﬁﬂ del mé
do pera lusco pressnisr los resulﬁadns Egperimantal =1 y dEl mudﬂlo
parz los disiiniecs tipas de fibra. -

létodo. Psrz el anf£lisis dinfimico del'%uncinn"ri ento’ uuricular
es neceserio mecir lz sensibilidad ce las'di?erénﬁéé-a?é&antes ante
Estimulns vibreterios de diferentes frébﬁeﬁcizs;'En el ceso de l=s
fibres Tipp III, este anflisiz es sencillo, v que esties fibras no
gescargan espunténeémenfe._Entcnces, lz geterminecidn del umbral o
cde su inversa (la sensibilided) puede heoczrse foilmente dgeterminan
co el estimulo minimo gue produce espigas. Por el caontrorio en l=s
Fibras Tipo I v II, este anflisis se complica porcus lz descarge s

nonténsa hzce gue la dete nzcidn de laz sensibilided deka hecerse

|.n
m

uszndo méiodos estedist

fef, el onfligic oo los resulbiaccoos v el gstudio pe 1o relecidn

Tl =+

entre 21 estfmuleo v 1o rPocpuszsia requien? de le utilizeeidn de mdio
dos especisles, vz cue 1z eimple inspeccidn de 1z relscifin entrs

muzstrsn los repistros hisctiticos okisnicos 21l eplicer une vibhra-



Fig. # 11.- Procedimiente estadistice. A: repistiro de descarges afe
rentes (aoriba) v de lz s2lida del acelerdmetro {(sbajon). B: histo-
grama de ciclo usando los resultsdos ce la neurons A. O: distribu-
cifin circular doende laos sspicos de A se representan como vechoras y
donde se celcula el vector promedic. D: represantecidn poler del his
togramz de ciclo, el vecior promedio v su reifin de confisnza.
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existencia do wne relzcién estimulo-respuesta,. Uno de 1ns'm§ﬁodcs
utilizados pare snelizer Gste tipo P relzeionas es el usp dE histn

grames ©e cielo (Figurs ¥ 118), en los cufles se escoge un interv:-_

E
E
-
[J
14
w]
o
H
bl
o
i

lg, ce l= sinusolde y se GcC fZrees igusles por cada'
svenio gue cee &n ese intervslo. Este tipo ce an‘llsls parnite un
antlisis adecuzco, sunoues lz 338 media y iz va:ianza dﬂp_nderén dbl,

intzrvelo de Tase noues ss defins.

bt
pe
o

ra =5tf recpondisndo sl

Fzrz prokor sstcedeticemonte cus lo
estimelo, debemos prober le hipﬁte;is nele (la no dependencia de le
frecuenciz de dispzro de l@ neuranza con rs:pectﬁ a2 ls vibracifn me-
:énica}. Unz forma de reeclusr este problems es cansiﬁ&rap_cﬁmn va-
rigble =leatoris 2 lz fese cel gstimule sinesoidel en 1z cue se pro-
duce lz descerga (Mardiz, 1972). Unz muestrz de vazlores de este va-
rirble zsif reprzsentods en 1s fisure 7 11C, por vectores unitzrios
en un gje de coordengdss polsres, donde los &ngulos (<) de los vec-
toras con respecic a wuna dirsceidn fije del plano (r) rspresanta le

relzcifin de feses entre ls espigz y lz miximsz acelerszcidn dgol estim

1n. 5i no hay Telecidn entre el estimule v 1z activided efersnte ,
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=5 espiges =8

cfrcule, In psie cesp, el promedio de todos les wveotores scrd ponuo-

fin vy ceerf con probesbilided del 95%% dentre Ce une regifn de confian-

1572). &n ls Tigurs 7 410, cade barrs del ce ciclo estd
represzhndads por un punto P cel plane, ceve distencie (2) a8 un punto

Fije ee epuivelente 2 lz alture o 1z bezro ficure 7 18 v el
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-chazade pare estimulos de .0411p (Figura ¢ 4ZC). In =cie coop defing

Engulo (=) con una direccifn (1) repregents 1l fase del'puntn.me_

gia de ia.ﬁaéa“dg 12 barra. Pera snalizer las ﬁéracteristicaﬁ;ﬁé la
respueﬁfé de aferentes Tipo Iy II, usemos la representacifn pnlar

del h'= rama de ciclo, el vectnr promedio v la reg*ﬁn de confian-
za (répresenuada por una linea s6lidz) como =® p*:sentan en la fipu

ra # 11D, For Gltimo definirescs =) vector ganancis comg el cocien-

' do como unidad lz sceleracifin de lz greavedad (n)._La ganancia puede

‘ser convertide en espiges/s 'y se multiplicz por el doble de 1a_fra-~

cusncie de disparn;

- En 1z figu;a 12 =e muestra une cplicaciﬁn del métana descrito
a. rnSthadas EXDET4”E”MElE=. En este figura se ruestren espinas Te-
gistradas junto con el estimulp vibratoriong el histograma dE ciclo
en'cunrdenadaé czriesianas y.palares.y el vecior promedino con su T
pifin de confianza pafa cuatro amplitudas tiferentes de un sstimuln
de 50 Hz. La relecifin sntre 21 estfmule vibkrstorio v lz cdescarca de
1a fibrea no puede car deteﬁtéda por inspeﬁciﬁn vizual de los renis-
tros pscildgréficus (Figura # 12A); sin embarpo, se hzsce evicente
pare la amplitud mayor {0.034 g) en el histogremez de ciclo (Ficurs
# 128 Rl_usér 1a pruebé recién descrize, le nipdizsis nula es ra-
TemoS COMD umb:él 21 minimo estimulc perz 21 cwel 21 vecior prove-
dino cae-fuéra ce la regifn de coﬁfien:a. Perzce cdestzoorse como unl
czs0 espzcial-en'e tos histoprames poleree, le repressnizcifn obte
nice cuandn la. cclula descL gs 51gn1flcut~uaﬂcﬁue en £ Tases del

cicls =n vz ne une anla. A pvs de cue ubuengnmns un =ole vecior

i
te znite el vecior promedio y le amplitud cel es tihLlu n=dida tUnan775"'
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Fig. # 12.- Respuestz = estimulos vibretorios. En cada columnz se
represente ls respuesia de sferentes utriculsres enis estinulos de
difzrente amnlitud. A: mecnitud del estimuleo, espioas v formz del
estimuls, B: probebilidad de dispsro en funcidn de le fase del es-
timuln (histojramz de ciclo). CO: representezcidn polar del histogra
me de cicle. L= fTecha repressnte 2l vecter medio en unhe escals er-
Eitrzriz v 2) circvlo es 1z reoifn dz confianza corresponcisnte.
{(tomado c¢e Budelli y Kgcadar, 1579).



promedio, reslménte existen dos regiones de significscifin, Tal es

=}
pen
o
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el ceso en las aferentes tipo II, a alia Freocuencis

[a N

2 eztimu
Ed iss cflulas se sincronizan szgnlfzc tivamznte en dos fases del
ciclp. £ste fenfmeno se reproduce tembifn pera las cElules I y 11T
‘B bajas frecuencies de estimulo. (Fig. # 44 y 19) E1 histuurama ge -
. Erzdo en Estus cescs, 1o hzmos denominado ce "doble bu;la“}”ya:
que presenﬁan una dispersifn ﬁe puntos Blredednr_del vector resul-

tante gue remedsn dos zsas. (Fig. # 18).

AfTerentes Tioo 1.

La genanciz en este tipo de cflules muestre, como =rz de espe-
r=rse, un méximo pare frecuesncias de estimulacifin cercanss e la freg
cuencie esponifnea de disparo. Fuede obszrvarse un zunento taznia en
iz gensncia, como en el gredo de sincronizacidn cusndo un estimulo
de @mplitvud fijsa y frecuencie varisble sz aproximz 2 1z Trecuvencie
espdnténea de Yz fihre (Fig. £ 43). E1 hallazgo de gue les curvas
de gaﬁancia y fese en funcibn de la amplitud no son rectes horizon-
tzles, indica.que el proceso de codificacibn no es lineel.

. ParE estudior de manerz ctompletz el comportemiento de estes fi
bres se cnmb*n;run diversas intensidades de estimuleocifin v diverses
;rrecuencies, pars DthﬂE“ une ingicacifin precise de Iz penenciz del
sistema. (Fig. # 44).

fal —— e
Luz C Canticic

8}

mfxinmz corresponde 8 la frecusncia mEs cercana
a2 1s frecuencie ce descerge espontfnea de ls {ibre purds ser repro-
cucido wiilizendo nuestro modelo de aferente Tipo 1 ¢de lzs secclio-

2s snierioraes. thn le Fioura 7

-

-

ime ge poneEnois sxperimentezl vy del modelo. Fuode OhoeruoIsn CUB Am-
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Fig. # 13.~ Comportamiento dinfimico de una fibra tipo I. Arribe
los histogrzmas de ciclo de representascién peoler, el vector me-
dic v su regldn o confianza psra un estimulo de frecuencie varie

hle {numeros supericrzs). Absjo de cada histogrema de ciclo los
valores de cenancia vy fase de la g=nancia. Abajo =2 le izguierda:
la curva tisme

1z curva de ganancia en fupcifn de la frecuencia,
un pico méximo pesra frecvencizs d2 cotimulscifo cercenss a l2 Treg

cuencia espontiZnea de dispero ds 12 célule.
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Fig. # 14.- Comporiamiento dindmico de uns fibrs tipo I. Cedz colum
nz incluye respuestzs = esiimulos sinusoideles de lg mismz frecuen—
cia y diferentes amplitudes representadas por el histogrems de ci-
clo en coprdenadess polares, el vector medie y lz repifin de confisn-
rs. Les orcenadas indican le ampliind pico a pico de les sceleracio
nes medides vsando come unidad 10-¢ p. Los nlmeros a le derecha de
cads histoorama represenitan le amplisud v la fese de ls panancis.
Les préficas de sbeje son ue izoulerde & werecha: la fase como Tui-
cifn de laz ampliiud cel estimulc pezro diferentes frecusncias; la fg
se corresponcdisnie el mencr cstinmele efectivo pere produciT ung Tes
puestz pmra cads frecwancis en funcidn de 1z frecuencia; la ganan-
cis comg funcidn de lg amplited el estimulo para diferentes fre-
cusnciss, v lz gananciz pore el mencr estimulo efective en funcidn
ge lz frecuenciz. Diferznciss e ol sombrezco icdentifican dos bucles
en le respeeste 2 25 Hz (Fleche prande). (Tomande de Budelll y lMeco-
cer, 1%7%).

i



t3

[
an

vogt6) 7. Curve de Gangncia . Fibrs ~Tipa -1 -

E.:pc'rirnentul

]

50 100 150

Frecuencio det estimule {Hz}

Fig. # 15.- Se mussira lz gré&fics. de Gznznciz (ordenodas) contra
la frecuenciz de Estimule (ebseisa) obienide del modelo en lines
cantinug, corpaTade con 1& experimentel psra 1e5 aferentes tino T,
Como podré pbserverse embes curves presentan un pico méximo de ge-
nanciz pese estinuleocidn con freocuenciss cercanas 2 le frecuencias
bezsel da dispsro, coincidiendo de manzra bzsisnie sgecusda la curva
experimental con ls del modelo., Para frecuencies zlias de sestimuls
cifin == pierde 1z coincidencis sntre zmbes cu-vas hzcifndose mucho
meyor.le gononcic del mocelo cus le experimentzl. Zste hecho oblios
a2 invelucrer unm mcegnisno de Tilirodo pers lgs oliss frecusncias

previec 1 M.CG.E.



‘bos presentasn mbximos relatives, a lz frecuancie espnﬁﬁénea de dis-
paro vy e un2 frecuencia dohble de éste. Para los resultedos experi-
mehtales, 21 méximp corcesponcdieniz @ la frecuenciaz dohle es menor
cue el'ntru, 1o oue no sucece en el modelo. Esta diferéncia indicaf
gue el Tiliro previc 21 K3Z corte ls respuzsta a las mliss fre-

cucneiss como ya Fuf superido en le seceifin anterior.

Aferentes Tipo II. Ls coependenciz de lz panzncise en la ampli-

tud del estimulo es mengs pronunciada en las aferentes Tipo II, en
cdmparaciﬁn con les Tipo I. El méximo de 13 curva de gshancis te
les fibras Tipo II corresponde @ frecuenciss mayores que lg free
cuencia de EEscérga Espanfﬁnéa v £} pico correspondiente es mehos
pronunciado qﬁe en 1as cflulas Tipe I (Fioure # “16).

| .Hemus simulpdn el compartamiento dinfmico de les aferentes Ti
po II usgndo nuEstiro moczlo e este tipo de neurones. L2 curvs de
.ganesncia &£s5 una funcidn ascendente con une penﬂiénte de aproximads
mente 3d8 por ogoteve. Zsto gquisre decir gue el KWBZ proruestio 2c-
t0s como wun filtro pess =lias. En le Figurz # 17 se comperan estos
resultados con los obtenicos experimgnislmente. En &=tos se puede
‘ohSeTVET une feSe ascendente szgluidc ot otTo Zocoond

onto. Lz foeo

ascencente podric sor gensredz, =21 menos en pacte, por el MEE. La

[Fa]

fase descencentes deberé ser ziribuide & un sorte cde ziiss producie

go por el Tiliro previoc z1 MGz,

ok

+ro hezcho cgue nos ha llamado 1z ctencifin en les respueosias de
lzs fibrzs Tipo II es ls= aparicidn de diegramzs en flor con cdos bu-

cles pzra frecuenciss mayores 8 la frecusncias de desczrgs =spshié-
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Fig. # 16.=« Eaﬂpnrtﬂnlnnto dinémico de une fibre tipn II. Iouel gue
en 1=z rig. # 1L. Las gré&fices de la derecha soh de arriha a2 shajo:

la ganshcia pere el mentr estimulo gue procduce uno respuesta
tebie para cedas frecusnciz en funcion oe le frecuencia, y ls
cie, smplitud y fose, en funciBn de la emplitud del estimulo
dgifersnies Trocuencigs. (Tomedo o= Sudelll y ilacedsr, 1575).

detec-
ganali=
para
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Fig. f 17.~- GBrifico ¢ le gonenciz (osdenadns) eon funcifén de is ire
cuencie de estimulacifin (ehsci=e). Le linee continuz muestra le cur

|

va penersde por el mocdelp vy le 1{nse punteads lz curvz experimenial.
Se FUQdE phserver un incremento en l2 pensncis de lps cos tipbps de
fibras cusndo se va incrementendo la fracusncdis del estimuls, hasta
oue en un cierto nivel 1 oznercis obtenidgs ErpnriNEﬁtzlﬂentE enpie
za @ Cismineir, en tanto l= produeclds por el modelo ceniinuas aumen-
tende. Zste comportemiento cde la fibre experimentel pusde explicer-
se comd un filtrzdo cde las =lt=s frecuencies.



La utllizuc16n ne nUDSuTD mudelu de

hea y anplltudes *nterﬂndigs.

'afer=nte Tipu i1’ p Tz inular'el cumpn*tamia tn dE es.as Fibras es

paz de reprnnucir t;mbién eate Fenémenuqcpma SENMUESura B 1a Fi

gura # 13.'

Aferentes Tipo III. ﬁunque para esias flhias g8 pusible estu~

;dler la senszbilidad directanente (ys que nu*ralmenue no descargan),
utilizsmos con ellas uambién el. né ndn ESbﬂdlStiCD para 18 determi=-
.néciﬁn de.lé.gaﬁaﬁﬁia con el'nbjetn ds detarminar 1s generalidad \
valigez de este métods’ (rlgura #95). La gsnancia obienida con esie
método es comparads cqn_;a_:u;ya_ge;Saﬁﬁibilidad obtenica mediante
1= deierminacién. del uﬁbrél de'ﬁisﬁéfﬁ ﬁa;a:distinﬁas frecuencios.
L= purva de ganzancis es caﬁsiderablémente”més plana gue iz de sensi
bilidad. R 3

Les fibras Tipso IIi difigrén_éé'155 Tip0 Iy IT 2n Sos propie-
dades ¢inémicaes: a) el piéu dé'ié CQfﬁa de psnancis s mucho mENCS
definico gue en 1Dfu“rns tipos, b) 1a g-‘-mam::L'1 ge wns Tuncién decre
c1ente ge la amplluud del estimuln, con pencienue similzr pzrz to-
gas 1es frecusnciass. . S

Fara Estabiecer;uﬁ mpE#1q_qé;lés.fibras Tipo XII, es neceseario
suponer quetel u@bral;éﬁih§§ﬁﬁfﬁﬁéfins pﬁﬁeﬁciales seneradores pro-
ducidos poT Estimulns'cbnsténtesl

Pzra mpodslzr cnmpletamenfa una_Fibra tipo IiI, elegiremos el
filiro preuin'(ganancias para peda frecuencia), e meners gue coin-
cida con laz curve de sensibilided. Los rescliodos se praeshisn =2n

1

R
-

:1ps, FPUETGE BPRTE-

il

]:I-

ia Figure * 20 junte corn los resuliscdos expEr

cierse CUE Bn ambos cezos 1s curva cs pEfencis ez priActicamente ho-

0
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Fig. # 48.- Doble bucla gn aforontce fipe IXL fet

c tipp XX, feto timp de respues-
ts refieja el cue 1le cflule esif dispers=nde en fesze con respecto e
dos puntos de lz sinuspide . fste corpo-ismlento se pusde producir
por un Tendmeno como el cug Se prosents en le figure #F 30 8; puede
verse gue 2l nodelo reproduce d=1 fodo esie comporiamientoa.
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. Fig. # 15.- Comportamiento dinfmico de =ferente tipo IT1. Ipu=l
gue en la Fig. i 14. Le primere gréfics de abajo representz la fa
se de la pernenciz como funcidn de 1z emplitucd del estimulo pera
giferesntes {rercuencige. bz sequnces represenia 1z {fese correspon-~
ciente 2 lz parie horizontel de les corves fde lz izovierda en fun
cifin de iz frecuenzie. Ls tercere represente ls omnencis ComG fun
cifn 2 1z omplituc del estimulo pero diferznies frecuenciss, n
lz Oltima =g represSente is pananciz esiimede pur interpolacifn pa
re unag smplitud del estimulo e 20.407-° g, en funcibn de lz fre-
cusncia (1ines continue) y le curva e sensibilided (1ines corie-
ca) {(Tomadc de Suceili y tacader, 457%).
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Frecuencio de esiimulocon ( H2)

Fig. ¥ 20.- Curvz de peanancia ( B ) y senzibilicded ( S.) psra una
"fibrez tipo I1I. Se comperaen los resulizdos excerimenteles con log
del mocdelo, puede verse gue en ambes casos le curve de gansncia
es pricticemente plans, no asi la curve de sensibilidad cue pre-
senta pices pzrs cierios freceencizss.
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rizonial y no cuenta con los cdetalles ge lz curva de semsibilidad.
fato indita gue 1a curve de ganencia no proporciona informscidén
"2cerca oel proceso de codificacifn snnsnr-al en aferentes qus no des
bergan espuntaneamente.

En este tipo de fibras, también se procduce eincronizzcifin en
dbélfases_del ciclo con estimulzeifn sihusnidal_de baja'FracuéhEia:"
”Puede_nhservaréé gue -el madelo reproducs lus"résultédpsfexperimen@g
.1es &n cuznto a la e2pericibn de un segundo lazu-hafa'iniehsidadeé
crecisn es del estimuln, y 21 &ngulo de esie lazp con r=spectn 2l
primero va disminuyendo prnaresiuanente. (Fig..ﬁ 21). La fnicz dife
rencia epreciazble entre l1os resultadns del mude1u y los experiments
les rzdica en gue. el éngulo'antre los dos lezee en los resultados
expﬁrimentales es menor qQue en el modelo.

Volidez del Miicdo, Dira utiligsd oue tiene le wmodelacién es la

posibilidsd de prober los métodos de proczsamiento propussios. Ya
gue en 2l modelo se pueden variar lps parémetres indspendientemsnte,
se puede =studizr también como influyen estos en los r-esultetas obte
nidos 2@ reelizar cierto tipe de procesamiento. En este caso, treta-
mos on &slablecer como influyen diveraos nerfmesros el -MGE Bn los

‘vzloTes de lg gernanciz del sisiesms obienides, usaende =1 mitodo esta-

Al elegir ips perfmeiros de monera. gue 21 nodelo simels les ca-
raci=risticas de lzs Tibres Tipo I, <& obtiene una curve de ponanelis
ous presenia miximos de similer snplitud, cuzndo la frecuesnciz del
estimulo 25 wun mitltiplo de la {rzcusncic de descorge esponténes de

la Tibra (Fipura # 15). La giferencis enire los pes velores rixinmos

'
i
H
!
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Neurona Tipe I Estimuie Sinuspidal 25 Hz

Fig., # 21.- Histopremas de ciclo de representacibn poler para a-—
ferentes tipo IIl. Los resultados experimenteles a la lzguierda
y los del mpdelo a le derecha. Puede observarse que en ambos ca-
s0s se& producen histogramas de doble bucle, gue se modifican al
cembiar la intensicdad de estimula.
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“obtenidos en la fibre aferents, incicar{a ensonces, qﬁé la'gahzncia_”
:dé;'filﬁru gue models les transformeciones previss al hGE es maynr_
_Eﬁandd 1a frecuencia del estimulo coincide con 1la de la descarga de
tle Fibra que cuando coincide con el dable de &stg.

Cuandn los parfmeiros elepidos modelen una fihre Tipa II la
-?curun de a;nmnC1a obtenida no presents méximos rela 1uns, siendo
;_angucgrya ascendente (Figurz # 17). Les difarencias Entré esta cur-
3Qa y'ié'experimental tamhifn nos estarfe indicando ceracterfsticas
~del Filtro que precede =21 VBE.

.  _CﬁEﬁdd'5é simula una Fibrs Tipo IIX, l2 curva de gsnancia re-
éﬁitéjﬁééi cnmhietamente horizontal; esto coincide con los resulia-
dos experimentales (Figura # 20). En este casoc podemos estimar la
:qfva de gananciaz del filtro previo ce nuestro modelo medicnte la
curvs de sensibilided. Zlipiendo una curva de ganencia de este Fil-
t:d de.manara cue pos df una curve de sensibilided como la hallada
'expefimantalmente, lz curva ge gmnanciz obtenida es horizomtel, Es-
te resulisdo nos esté indicendo gque para el ceso de lss fibres Tipo
III la curva de ganancia no nos indica nads acercs de les carscte=-
A:rlsticas del M3E ni del filtro previo.
| “__5 Lsi evidente cue el mfiodo usado, repsriz ventajes Onicamen
e en el cese de fibres con descerpe espontfines, v da poce informa-

cifn en el czso fde fibres zilenciosss.
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TCﬁthptns;Funaémehféies.
..Lé'édéﬁféciﬁh es una propicdsd general de los siétemas SEHSUriales.'
ELl slﬂtema vest ibulur comparte ests prnpiedad (hacadar y Cnls.,

'19/3) y presenua caracheris ices part ulares en. EatE prnceau.

“T_:l concepto de s=daptecibn se cnnsidera agui .al y como . Fuk pTo
'ﬁuestu originalmente por Aorian vy Zd:erman'(19é6): le ad"ptﬂ:iﬁﬂ
es una declinacién oradual en el ri tmo de dlsp=rn, la cu=l ocurre
'.anfe un estimﬁld estacionario®. LE TEEPUESua dé un recepior cuando
prin:ipia un estimulo constsnie es un méximo-inicial de sciivided,
sapuido de un decremento hasta un nivel inferior de lz actividad
previs o hestz cero.

Como comsecuenciz de ecte prccésn gl nlmero de cflulas centrs
.185 ectivedas 21 inicie ce un Est{ﬁulc es mucha mayor ouve el nimero
de-células zctives dursnte lg persisiencis del mismo.

Es necesarino distinguir entrez agzptecifn, habituecifin v zcomo-
dacifn. Lz hebituscifin es un proceso cerecteristico del Sistems ilar
viopso Centrel (harrie, 1343), cue s2 procduce =nte uns eiiimulzcifn
monbions, v conlleva & unz desspericifn predusl de le respuesia.

Lz agcomadacidin ee un eoncentn relscioncdo con la fisioloogis
del nervio, v concicts en los cerbios de execitakillided obsorvedos
Bn une neurofns ante reepss linezlmente crecientos de coiinulocifn
elbectricz. Esiz pooceso itendriz uns base moloculzr sems 1
cue hempos propueesto pere lz adepiecibn.

La acapntacifin se cifzrenciz cleremente de 1z he ituzcifn v ls
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a:nmddéciéh'dabidci a :ue en chtrapDSiciﬁn a estns, 1 adapuaclﬁn'

_es. un- prnceso perzféricn de ﬁrganas rECEFuD . 2 ducir

se no snln nivel axﬁnicn sinn uamb;é' a:nivel’ 1n5p@;¢qr9:recepgg-

-rial

,,E prucesarde adaptaciﬁn ha servxdo cnnn base para clasificar

*ipas, fésiccs v tﬁnicns,'segun

muestran sdaptacifn répida o len..a. (nakajima v Dnndera, 4969 a, b)),

La mpufuanﬁialdel prn:asn de gdaptecidn &n la codificecidn sen

_ snrial y cun=EcuentenentE en la percap516n, gueds glaramente ilustra
,da CUnndD-SE nota gue: puede explxcar hechos, comu‘el desvanecimientn
de'léé'imégenes visuales cuando &stas permznscen esifticas. ( R.F.

Thompson, 1967).

Adaptacifin v tipos de Afsrentes en el Sistsma Vestibuler,

En caso del 5.V. se sostuvo durante muchos afincs y hasta recients
mente que ~r zxistis adaptecibdn. Por =jemplo Loe y cols. (1973) sos-—
tignen guez en el gasto las fibres segnsibles & la posicifn no adaﬁtén.
Puede uno comprobar tambifn en los trabajos de Lowenstein y Robarts
{1543) gue estos autores no mencionan la existenciz de diqhu proceson
& pesar de gue en su irabajo existe evidencia del mismo, No ps hzsta
2l afio de 1975 en que Macadsr y cols. (1975), usando ls preparacidn
del ofdo zislado de elésmabranquin determinan gue le mayorfia de fi-
bras aferentes del wiriculo adaptzn. Posteriprmente Bedelli v Macadar
(1979) encuentran mediante 21 uso de diversos tipos de =stimulacifin
gus parte de este procesc de adspiacifin s& prodece a nivel del ML.B.E.

S2 puede ohsgrver esn la Figura # 22, que el curso de lz adepia=

cifin psra inclinzciones Se puede dividir en vn companznie rfpido vy
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Fig.# 22.- Tipos de eferentes. Se musstra la respuesta obienida ante
giversps tipos de estimulacidn (renglenes), para lcs tres tipos de
aferentes wiriculares. Lzs aferentes tipo I (epolumna Izguierda) Tese
ponden & las inclinaciones avmentando su frecuencia de descergs vy
soaptands do monppro Ffoice “Anicz; no zospien con esticuleeidn vie
bratoriz. tes tipo II, responden 2 les inclineciones de Ye misma mo-
nzrz, y se difsrencizn de las tinn I por preseantst adaptacibn lenta
ante la estimulzcifn con vibracibn, Las fibras tipo III(columna de-
recha), no tienen frecuencls espontansz de descarpa, y responden de
manera féeicae a las inelitzeiones, ante estimulacibn vibratoris res-
ponden de manzrs sostenida v =in adapter. (Tomads de Budelli v Maga-
dar, 1979).

i = o
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y:atrn lenﬁn. Este heéhu‘juﬁtu cuﬁ.?l ﬁpe la adaptaﬁiﬁnrpruﬁucida
por corrisnte eléctrica sea diferente é lauprcdutida_ppr el eétimu-
1@ fiéinlﬁgicn, hacé p;nsar‘én dos ﬁbmﬁunéﬁetea del proceso de équ
tacién, uno debido a la actividad de la neurons afefente_, y'al
otro debido. & gue uno &e los meﬁahismos'preuins él_ﬂHGE _ 7 (sinapsis
o transductor mecano eléctrico), no se comporte iiéealménté (Naka-
jima y Onodera, 1969 a, b).

_ Respecté al sitio en el éue se produce la adaptacidn, estc se -
pﬁede averigusr compzrando la respuesta producids por el estimulo
natural (inclinsciones o vibracifn en el S5.V.), can la respuesta
producida por inysccifin de corriente directamente en la zferenie
primeris. Este procedimiento permite demostrer donde s= produce la
adaptacibn, va sue 2l inyectar corrienie directsmente 2n 1z aferen-
te se e2stfn eliminsndo todas l=s influencies cue pusda tensr ls cé-
lula receptora en la respuesta.

Mediznte este procedimiento =e ha encontrado, gue lz estimula-
cifin eléctrica en la aferente primesriz del sistems Qestibular, pro-
duce une adaptscifin de= tipo lentc, Fig. # 23. Esta mdeptacifn no es
igual B8 lp producida por estimulacifn nstural, gue se caracherize
por iener dos fe2ses: unz oe adszptecidn répide vy otrs de iipo lanto
(Fig. # 28).

De esta menera podemos inferir gue: .

2).~ La sdaptecidn répidz se produce en los mecsnismos gQue ac-
tlian a nivel de 1s ckluls cilieda (transduccifn mecang-eléctrica, po
tenciel-zecepicrial v sinepsis), herifndoss propuesto en nuestro mo-

delo que 82 produce ests sdaptecifin @ nivel sinfpticog
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Fig. # 23.- Gréficas de frecuencis de descergs, pere los 3 tipos de
eferentes ‘utriculares ante diversos tipos de estimulzcidn. En la
parte superlor la respueste a inclinsciones. Fuede ohservarse la
respueste fésica de les aferentes tipo IT (Derecha, Arriba). Las i
bras tipo I y II responde, sdspiendo primere répidamente y luego
més lentamentes hasta esiabilizerse. En 21 centro se observa que an-
te estimulscibn elfcirica directs de lg aferente los 3 tipos de Ti-
bres adapten lentamente. En ls parte inferior se pbserve gue saln
las fibras tipo II acapian ante estimelacidn vibretoris.
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b).- La adapta:iﬁn de tipn lentn'se-pruduce niuelde fla_ fi-
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Hndelgje del proccso gde Adeotacifn

Se nperﬁ con diversas ecuaciones pa;e =imu1ar la euuluciﬁn dal

unbral. Se encnnhrﬁ que la simulacifin de la recup=rac16n del umbral

.

ccn una E:uacién hiperbﬁlica y. con acunula:iﬁn de aumenuns del um-

~:bral genera un prucesn de adapuac16n :nntinua, El cual nunca BB BB-

tabiliza en unu frecuenciz coma sucade En las aferentas uuriculares.

5 La dennsurac16n explicita de. ésta tanden:ia se encuentva an el apbn-

' :dice 2.; _j;.“ _
La aperaciﬁn del mndelo cu:ndn 1a evuluc1nn del umbral, se mnde-ﬂ

la mediante una Bumaturla de Exponanclales"

S -»(t/.&- ")

1
1=q
ﬁrudﬁce diversos grados de'adaptacién; con, estebilizecifin de la des-
cafga, logréndose producir desde una sdeptecidn uitrarrépide, o de
tipo f&sieo (Fig, # 24), hasts una sdeptacifin de tipe lentp {(Fig. &
253}.

En hase a estos resuliasdos es setisfactorie la cepacidad del ma,
delo psra reproducir el proceso de mdaptacifin, especialmente cuando
se considere ls adaptacidn gue se produce 2 nivel de lz 2ferente
(Fig. # 23). Al compzrer la acdepizcibn cbienidz operanco el wodeie
con la edapiacibn gue sz produce en les aferentes ante ssiiwmulacién
cen vibraciones o inclinaciones, encont-amos cue el modele no es capaz

sde reproducir este tipe de adepizcifn, en tsntn no se considera la
influpnciz de 1z sinepsis, vy del procese de transcduccibin. (Emifh v

Brzchman, 19682; Hariman vy Klinke, 1580; Segel y Cuterbridgs, 1382
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FRECUENCIA.

U A

TIEMPO ' - 100

Fig. # 24.- Se preseniz le préfica ce Frecusncia conira ti=mpo Que
se produce operenct el mogele en bhease 8 und gxponenciel como scua-
cifn del umbral. Como podrcé ophbserverse, se presenta ung aGoptacién
muy ripide cue no coincide de ningln mede can la observesda experi=-
menialmente. (ver Fig. § 35).
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o 500
TIEMPO

Fig. # P5.— Se presenta vna nr&fics ¢e Frecuencie contra tiempo de
les producides medisnte ls operscifin del mpdelo operado en base a
une sumztoria ce exponencieles, como podré abserversz el tipo de
- g€zptzcidn se parece bestante 2 12 obitenida expzrimentalmente, y
cambiandn los parémeiros de 1s ecuztifin se puedes obtener adapiacibn
més rhpida o mbs lentz gue le mosireds en esis gr&fica.
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Expefimentalmente se encuentrs en las fibras_tipu I, que la
estimulecibn con inclinacicnes prbduce una adaptadiﬁn répida segui
da de.utra d= itipo lento; zn cambio ante estimulacidn con viﬁréciﬁn_
sinuspidal précticamente no adeptan (Fig. # 23 y Fig. #22);7En.es-'
tas mismes fihraé, tipo I, 1z estimulzcifn elfécirica de la aferenté:ﬂ
g prnduce unz adapuac16n de tipu lento exclusivamente. ]
. Las Flbras tipu II pra=enuan una auapuaciﬁn mfs unlfurne de-
curso temporsl lento, y gque se reprogduce de mansre hastante qu:ua—
da con le estimulacifin eléctrica ﬁe le afersnte. (fig. #.23 y Fig.
£ 22). o '

* Les fibres tipo III, gue no itienen una descaroa espoanténea,
responden de manera Fésicz snte estimulacifin can inclinsciones, y
snite estimulscibn vibretoris no oresenizn adeptecidng 1z inyecceibln
de cbrriente en la sferente produce wuna GeEscarga sostenica, con
adeptacifin lenta (Fip. # 23 y Fig. # 22).

Estos resulizdos ilevan en conjunto @ penser gue logs mecenis-
mos préuins a8l MEE  son los resﬁunsables de le adaptacifn de tipo

p*du, yve gue esiz zdeptzeidn répida no se oroduce cusndo se eotio
rule e la sferenie di*ectcr, te: en tento el KM3E £s =21 responso-
ble de la adaptéﬁiﬁn de curso temporal lents oue s= procuce siempre
indep=ndientemente de gue el estfmulo pese par ls céluls cilizda o
no.

£1 modele produce wune simulaci@in ssiisfactoris de la edapta-
cifin propia del MGE y przdice up comporiamiento del tipa de adap

tscifin B niivel de los mzcenismos gue operan en ls c&lula cilizda.
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Particularmente hemos

ada’pta‘_l_:.-i;ﬁ_ﬁf :

1982; Sepaliy Outsrbridge,
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El estudiu de lns mecanisnos de cndiflcaciﬁn sensnrial es en la ac-
tualldad un campn abiertn de la investigacién en Neurafisiulogia.
A pesBr de 1ns_grﬂndas_auances 1ogrados, guedan alin muchos eleman-
) tus.hcf'aclararse. Unn de estos elemenios, Q:quizé de loz mAs impor
".tantes, es. El precisar la influsnzia del mecanismo generador de es-
-pigas eﬁ 1a cndiflcaclﬁn. El MGE es el proceso subyacente a 1a con-
 varsi6n_AnélUgn—Dig1ua1 gue ocurre en los recepitores sznsdriales.
~ De su funcionanmiento dependen los elementos trascendentes para la
%ranéﬁisiﬁh' de la informacifin entre el receptor y el Sistema Ner.
viopso Central.

En este trabsjo hemos centrado nuestre esfuerzo =n la construc
6i6n v 8nélisis de un modelo de=l MGBE. Debe nuedar claro gue esie es
un mocelo posible entre muchos otros; la importzncia del modelo ra-
dica en su capacidad de explicar de maners sencilla, cOmo Sg genera
el patrfn de descaroa en las aferentes primsrias del Sistema \Vesti-
bular, y cOomo ante una misma entrada células homogéness pusden res-
ponder de manera diferencieda transmitiendo z2s{, inform=cifin refe-
rente 8 diversss caracteristicas del estimulo. Este proceso estd en
la bazse de ls percepcifin sensorisl, y de ahi, la importancia de pro

fundizer en su conpcimiento.

Generalided de las Resuliados.

Los resultsdos presentedos fueron obtenidos en un elesmobran-
quin, pera no son sspecificos dz estes animeles. La sensibilidad a

estimulos de e2lte frecuencie hs sido descrits en eferentes ssculares
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de la fana (ﬁaéiin yﬁLannuu,_1976) y de peces dufadbsltFay,_197EJ,
y ha.éidq infErida)ﬁe'1a frecusncia de resonanciz de los otolitos
':én ﬁecaé (dé Uries;'195ﬁ); La existénciarde'afergntas can.difEEEnu_
'tes.prnpiedades se han repnffadn EN mMONos (Fernéndez y Soldberg,
1976 a y h) y en la rana (Cazzin y Lannou, 1976). En el s&culo de
:la rana se regisurarnn Flhras Tipn Ivy III (Cazzin y Lannnu, 18753
:.Bazzin v Lnnnnu 1976). La ausencia de Fihras TlpD II1I en los fArga-
'naé otolfticos de los mamiferos condujo a cnnkluir que iLodes las
eferentes otol{tices descargan esponténeamente (Boldberg vy Fernén-
__ﬂéz, 1975). ésta cbn;lusiﬁn puede ser prematura, ya que la ausensia
de fibres silencidSas, puede ser-el resultedo de 1z técnica de
mueétrgu utilizada en estos experimentos (Fernfindez v Boldherg,
1976 8 ¥y c; Loe y cnl., 1973; Tomko y cols., 1981). Par otro lado,
es posible gue lzs fibhres silenciosas aparezcen xflusivemenis en
los firganos otoliticps de 1ss especies gue np tienen glclea, en las
cufles las fibras Tipo III podrizn 1llsvar informacifin cclistice.

La cescarga en unz fase fija del estimule, cusndo su freguencia
es cercana a la de descarge espontines de la eferente, es uyna carac-
teristice gue se tepite en muchos afersnies gensoriales. Adenfs. de
presentarse en los elesmpbranguios se ha reportado en los Grganos
otolftico=s de 1z rene (Cazzin y Lannou, 1975) v en cansles semicircih
lares de peces (Hezrtmz=n v Blinks, 19803, en el ojo létaral del limu-
lus (Ascpli y col., 1974, 1977; Bzrbl y gol., 15735 Angelini v col.,
1580), en el receptor de estirsmiento del acocil (Fohlmeister y col.,

21977 2 y b)Y y en el huso neuromuesculzr (Poppele y Bowmen, 1870; Fo-

ppele y Chean, 13572).
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E1 maﬁéln-dé infegrédnf cﬁn pkrdida (Stein vy ccl.; 1952;;-
Bimght 1872 (a); tMichaelis y Chaplein, 1973; nggiu.y Torre, 1977)
hg'éiqg.gfili;adn cﬁn éxlto psra modelsr el comportamiento de afe-'
réntes de receptores relativamente sencillos y 135 caracteristicas.
dé_ﬁu;uneﬁrunas. Dbservamos gue tanto el integrador con pérdida como

.mﬁﬁelns basados en la refrsctariedad gus sigue a ceda diépagu puedeﬁ
 éimﬁ1ar-1ns resuliados obignidos al estudiar el comportemiento dinb-
- mico de zferentes sensorizles, Eétn nos indica cque 8lgunas de las

.parficuleridades de 1la codificacién sensoriel deben repetirse en dis
tinfus_receptnres,purque simplemente gstén ponienco en evicencia las
propiedsdes del MGE comunes a todos ello#. De ser asi, estas carzcte
riéticas dzben reproducirse zn otras mzuronas, como efectivemente sy

cede 2n lss motoneuronas (Eide y col., 1563),

Comparacifn con oiros modelios.

Respecto a otros modelos gque estudizn tembifén lg descerga repe-
titive de 2xones, es naceserio discutlir las ventajss de unos y atros,
anzlizer la capacidad parg explicar y prevenir diversaes caracteristi
ces del sistemz, destacanco en esta discusifin los elemenios experimen
tales gQue sustentsn dichos mocelos. Particulsrmente nos interesa com
pErer nuesiro modelo con el dél integrsdor con pérdides, gue es g1
modelo con gue més se ha trabs jado.

En su forrms més sencills el mocelo del inteogrador con pérdides
establece, que es el tiempon en gue se cergs pssivemenie la membrana,
el fue determine gl momenio =2n cee unz cflule cdispera (Fig. #,26 8)

Hodgkin (q94E) argumenia gue =1 umbrel, o mée bien la refractariedad,



Fig. # 26.,- Fecepismos propuesios pars explicar la respusste repeti
.tiva. El primer impulso se dispera cuzndo la membrane se despolsri-
za2 21 nivel Vu, &0 AR, se muesire el ceso en el ouve el umbral (iinea
punteada) S2 TEcupere lentemente, c:tE”ﬂlnero asf 1= frecuencia v
cezracizristices €o respuesiz (odslo ds Toouperacidn del vmbrall.

tn 8, zE muestrz el cesD en gue el umbrsl se recupece ripidasmaente v
el mcw=nuc Oe disporo es cdeterminaco por le cespolerizecifn ce la
mombrzne {inlcoseess con pfrdido). B nivel Yz ge goperzn respuzstes
loczlies. (tomede ©e Fuories vy Pontesazzini, 1962).




tiene poca impartanbia en la deierminscibn de 1= descérga repetitiQ
va, pOTOQuE su retnrﬁn g 1la nurmalidad 1uegG de un potencizl es muy
ripido. Este mocdein tiene su fundamento en el eguivalante elécirico
de 1ls mambrana (Jack v cols., 1975), en el pue &sta se mndela-pur
un circuito RC. E1 tismpo de carga de le membrana, p=ara gue Esta al
cance el umtral, =siard dedo por el iismpo necesarioc peErs carger el
ﬁﬁndeﬁsadur. Cuando 21 potencial de wmembrana alcanza el umbral se
produce la- espige, duranie la cusl el condensador se descargce.

D2. acuerdo 2 =ste medelo s2 infieren unz serie de propiedades
gue deberé tener le descarge repetide del axbn, si realmente los me
canismos que la determinan Sonm 1lbs enuncisdos.

Diversos autores han estudiedo experimentalmente las propiedsdes
de la descerge repetitiva. Se ha encontrado gque el modelo del inte-
_prador con pérdida ee incapaz de éxplicar una serls de eventos, gue
.resultan explicables por oiros modzlos.

£l modelo del integrednr con pfrdidas, predice que le estimuela-
gifn de uma cBlula con corriente continuwa, seré més eficiente gue
la-estimuléﬁiﬁn con pulsos, ya cue L8 corriente continua carpard més
r&picdo = 1z membrenz, Chzomen (1966) ba estudiado esta situacifin ex-—
ﬁérimenéélmsnie; gncenirando Que para bajas frecuencizs lz corriente
pnntinua ciertamente es mfs eficiente; cuando aumenta la frecuencia
de:desﬁarga 1s estimulacidn con pulses resulis mucho més eficiente,
pue 1z estimulacidn con carriente continva. (Fig, # 27).

Este resultzado indica, gue sl bBien a bzj=s frecuenciss es la csr
gs pesiva de 13 membrenz le gue detarmins el mormente de dispero, eon

forme aumentas la {recoencis el intervslo zntre las espiges se he-
h ¥ [}
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Fig. # 27.- Se muesite en la gr&fice de frecusencie conira intensidad
dge estimulo, cue lz estimulzcifin con corrisnte continus (0=0), es
més eficiente pera producir respuesie 8 bajas frecuencizs gue la es-
timulacifn con pulsos (@—3); s= puede ver tembifn, clmo, al aumen-—
t@r la irecuencia, ie estimulizciln con pulses resulis mfs cficlente.
(tomado ce R.R. Chzpman, 1965).
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ce nﬁe_curtn las perimdns rafracuarins influyen de’ nanhra cada vez"”

mAs detern’nante en el nnmunto de la.dascarga. El_mlaﬂO'HUdgkin‘W?-

{1948) deje abiarta Esta pnslbilldad al

bajes frecuencias. o To _
=t mndéln del intagradurfcnn‘ﬁérdidés*pfeaiééutambién;Aqde to-

.Gos los iniervalos en un tren deberan saer 1guales, v 1= latencia en

Ctre el inlciu del estinulu y el priner pntencial deheré tamhién BET

igusl 8 @sitos 1nueruelns. Funrtes y Mantegazzini (1962) han analiza
do experimenielmente el Liempa de lztencis vy lm duracifin de 1los in-

~tervalos en un tren; han encontrado cesos en que la leiencia es mu~

‘cho wés coria gue el resto de intervelwes, y evicdentemenie los inter

velos entre espigss no son uniformes. (Fic. # 28).
Estos resultzdos experimentales son elementocs importantes para
pensar, gue el modelo del integrador con pérdides, a pesar de sy

amplia eceptacidn, No es un mocdelo adecuado pera explicar de meners

completa los procesos gue oripinan el patrén de la respuestz repetl

+iva, haciéndose necesaric el gpensar en otro tipo de modele..
Los modelos fundementados en las ideas de Adrian vy Zotterman
(4926), %ienen une maynr capzcidad explicztiva.

Particularmente en £l caso de2 necstiro modsla, hemps demoastrade

gue 21 integrador con pérgides es un caso particelar del mismo. Con

secuentements 2s5te modele tiene necesarismente una mevor capscicded
pere explicer diversos procesos.

For niro lava, descde £l punto ce visiz experimantzl, Chapman

{1966) b=z generzdn svivrenclie gue spoye cloraments el modelo de recy

perscifn del umbral. Se ha.derostredo gue 2n un iren de espigss el

catar sus rESthadus a las:
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Fig., # 2B.~ Se nmues

tr a relecibn enite lz frecusncis del primero
(0-0), y 21 Oltinmo intervaslo (&-0) de un iren =vocedo por wn estf
mulo de 1/se2g. ce durscidn. Fusde verse que la {recuencia de dispE
ro siempre es msyor en loz primeros dispsrpos, (tomado cde Fuartes y
Hentepszzind, 18820, -
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intércalar un potencial ccotelectroténico, en lugar de.acn;tar.el iﬂ
tervalo entre las espigas 1o alaréa (Rmsénﬁlueth y:cnls.,'1§ﬁ9;
Bhapﬁan,19$5). Este es un fendmeno expliceble ﬁnicamente_én‘ﬁése a
le proposicidn, de ocue sea. el umbral ei que determiﬁé.el'mqmeﬁﬁﬁ de
la dESD?rgB..

El elemento més impurtaﬁfe a.demnstfaf,”paré_snsfener ﬁue el
Umbral; vy los cambins'qua'en'el.éé'ﬁrcdﬁéén;'sbn el eIgmenttlesenciai
que determina la descarpa repetitiva En.axcnes, sariz la medicifn
del umbrel 1uegn.de una descaTca u.un trén.

_Fpurtgs v Hanteg?ézini (1962) han énalizedn esté situaciﬁn, de
mostrando guz el psriudo refractario mecdida luego de un tren de espi
gas, 25 wucho mfs largo gue el periodo refracteric lusge ce una sela
pepiga. Estos autores spuntan que es como si alge se scumulare, y la
canfidad de corriente necesaria psra pfuducir lz enésima espigss, BS
meyur.qﬁe ls necesa#ia para prodecir 1= espige enterior. (Fig. #293.

€ste resvliade es una prueba experimental directs del proceso
gue en nuestro modelo hemos denominado comg acumulacifin de refracta-
riedad.

Vemps, os5i oue el modelo del integrador con pérdida a pesar de
tzner un fundaiento estructural y tefrico silido, no explice una se-

 ria de svenios fisiolfigicos. Por oiro lado creemos cue si bien los
modelos fundameniados en =1 andlisis de las diversas corrientes i6ni
cas de l2 membranz presenian una fundamentacidn expsrimantal muy 55—
lida, tienen el incenvaniente de 1l materméiice compleje oue regoie-
ren, =5f como oe prences sistemas compuisciconzlzs gue permitan su

pperzcifin, Pensamos cue el tipo de modelo propueste en 2ste trabajo
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HUMERO DE IMPULSOS CONSECUTIV OS

Fin. # 29.=- 3 mugstira el sumento ce le re.ra_u- rizded con Impulsos
sucesivos. tn les abscises se musstra el ndmero de impulsos consecu
tivos obienidos con irenes cz pulsos de estimeiscifn 3 Trecuencias
indicecdzs en cace ceso. Loz ordensdas miden 1z intensided cde las
pulsos de corriente de estinulescifn. Lz intensidead del estimulo re-
cueridz perc producir unz serie de impulisos & une estinuleciln de
dzilervinase frecud € puscs consideriroe comd ung mEégics tE cxciig
bilidad., {(Tom=do dg fuortes y Pentsgezzini, 1982).

-
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nb as_inccmpatiblé con 2ste tipp ¢e modelos méé'tumplejas;_v.qué
bien puzden hacerse equivslentos. Esto hece particularménte intere~
sante. el trebajo en este cznpo ya gue ) coneccimiento profundo de
las cerecteristices de dispere de lzs afersntaé prim=rias del siste-

wma vestibular (Ferndndez y Goldberg, 1576a, b, c; Budelli y MHacagar,

n

19772, '4984) requiere da ung axplicacidn gue di cusnia dz la manera

mhs poherentz. No debamos conformernog con lz descripcifin y conse-—

cuente clasificscidn de Tibras, siso csheros it 21 mecenismo fntimo

gue oriping estas difersncies

-

obtenisndo asi un conocimiento comple
to de 1s dinamiga neuronel, Creemos gue =21 modelo propuesto de reco-

peracifin del umbral tiens lz virtud de dar cuentz €2 la mayeri{z de

-y

les caracteristices de dispsto de lzz aferentes uviriculsres de una

manera sencille (sl no considerzsps Su parie metem

!

tieca, necessria-
mente formz=l) v con wna ampliz fundementecifn tefrica y expsrimental.
LPor quf un modslc sencillo en el gue se considers une sols
ecuscibn 28 capzz dE simuler edecuscderente un sisiseme complejo, més
afin, cusndc otros sutores (LE;iS y Wilson, 19227 Pariricdge, 1982,
Sgriver, 1981), requieren de formulaciones cemplejss pare lograr re-
=0 tpdos semes jzniesT. Creo cus 1z Tespuessiz 2 =sis intsrroosnte pue
de darse pensando nuestre modelo como un modelo sint&ticeo, ©n conoe
el sn2lisic exhzustivo guz oiros sutoses hacen de las diversss cone

Hustzneias iSmices cdz ls membrane ocveds aoul sinieiizzdo en la Torma
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tfu“mudaln es czpaz de heces uns simule 46n CUﬂn*i*a*'v mcnue Equiua

'7lente 8 la .de otros’ mndelns Eon Uﬁa Farmulac;én muhhu ﬁas cnnpleja,

rde'uxpu analit*cu.

.quemus concluir qQuE ‘Con buen; aprnxinaciﬁn 1= SUmatnrla de
fbdﬁ;ud%énbiéé de 1a membrana qu5_siyu=n 2 un putencial de ac:zﬁn scn:
pien ajustadas par uns sumaharia ce zxponencisles negatiuus, cuyna

Fl

paréme osnvar‘ a0 cunfurﬂe varisn les conductancias .de la membrana.




CORCLUSTLRES

'-a}.f_El mndélu.prnpuestn_parri te explicar 1z existenciz de di-
Ueisns'tipns-de.aferentes en =1 S.V. en baze 3 variscionss cuantita-
tiﬁas‘eﬁ_ibs parfnetros de evolucifn el Umnbral, sin nécesidad'de e
curfif a proponer siziemss molzsculares diferaﬁ:iales.

r_bj.Q El mudein perinite estimzr ipT veloTes de 1E“cnn5tanfe ge -
uiamﬁb'de un sistema neurzl en base a les ceracteristi:as de Enfésa—
“:ﬂlEﬂtD de dichn sistemz, constituyends asi un métﬁdp Gtil en la fisio
.lmgia, que permite esiimar la consiante de uiempd en =sistemas en los
rque esto ne es posible,

__:). ‘Se demuestra gue es posible rep;nducir =1 cnnpu tan:enbu de
un sicstema comple o, sin necesidad cde recurrir a sofisticscion=s ex~
tremzs y en particuler a la formulacidn de Hudgkin y Huxley {(12522)
-_interpratandm esto comp wna pruehe da.que la sums totzl d= conductan-

cizs due‘dan wrigan & le repq}ariiaciﬁh y P.R. se comporizn con un dg
caimiento exponsncial.

| d),— Sz desmusstra 1s eguivalencia materftice entre el mod=lo
,del integrador cen p8rdides vy nuestro modelo, proponiéndn en canse-

:uéncia_qug el modelo del integredor con pérdidas deberi, -perz cisrta
_selzccifn dé,pérémetrus; iepra&ucir fibres cus ne enfzzan, :
eY.- El modelo predice que ante estimulacidn sinuspidal, les fi-
bres vestibuleres deberén' enfeszr solo 2n las porciones ascendenies
o méximo de lz sinuspide ¥y N en l;s descendzntes o minims.,
. f).— £1 mods=lp predice gus le sinepsis o £l proceso de *“ansdu:-_
cifin son perciziments rgsponssbles de lz adepiscifin y gus estz debe-

r8 csracterizerse experimzntelmente.

.



]
i
i

g).- El modnlu predlcﬂ 1= erlstrncia de un cumparuanientc-uipn-
pesa b53a= en. el brocesn de sinzpsis o en 1a t¢ansducci6n. Y particu
lzrmente parECE NECes zrio lncali =r este cnnpnrtanzenun a nivel ce
la transducciﬁn necann-nléctr;:a, ya quﬂ en sinapsis no ae han des—
crito este tipo de procesos, _ ;

" M).- El mocelo predice témbién,'qu;Tsiﬂla:adaﬁtaciﬁn_es debida
2 un cembio en la constanbe de actiuaciﬁn dé'lﬁs nahales de kat

(ta) .estn 1mplica nncesariannnte que no scln se nodirique El P.R.R.

sino gue tembifn so p*ulmwnua al P n.A.
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APENCICE # 1

Dehcstraciﬁn de 12 eouivslencis enire el modelo de. refractariedsd y

el del in redor con gérdiams.-

LS

Se ben propuesto en la 11*“rétura dds tipdé de mudelbs'sen:ié
llns gue hacan hincapié en dos enfogues direrenues acerca de cual es;
el fector prlnuzpal en 1z deie aciﬁn dﬂ 1a descarga repet1t1u= ﬁé
”:-axnnas'. el de Hoogkin (1968) y el de Adnan (Adrmn, 49285 Adrian y
Zutterman, 1926). _

Hodgkin (1°h8) sostiene que e1° tienpu de respueéﬁ estd relascio
nada con el tiempo neceserio para 1s carga.pasiua de la membrana has
tas gue se aleanza el umbral. Sepfin este mpcelo la membrzoz esid re-

" presentata por un circufio eguivelente RC. Al pes=r uns corciente a3

trévés de le membranz su potencial varisr8 hasta gue en alchHn momen-
to alcanza el umbral. En esie momantio sé produce wn potencial de ac—-
cibn, luego del cuszl el potencisl de membrans vuelve 8 coingidir con
gl potencizl de roposo, y comisnze otro ciclo de varizciones pesivas
del potencizl de membrana.

51 s2 supone gque le resistencia de iz membkrena es muy elevada,
toda lz corriente estimuolente serd uiilizads psre :argar.al condensa

dar y =1 poiencisl) de membrana seTé:

¥,

Q -
Vo= —2 = L i dt
C C o

Donde:
[

Um es gl poitencisl dz merbrens.

€z es 1z cerga cel condensador



W
-
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€ es'ls capacidad del congensador.

es la.corriente EELlﬂUlantE-

_Esfel

donde 5 =RC : ‘:L_Z :l.f5¥f’

Esté moﬂe;n se”:nnﬁég cbmb "ﬁﬁaelq te integracién con pbrdide
Q dispard“. T |

PuEdE'demusfrafse la gquivelencis snire este modelo y el de rg
fractariedad gue hemos propussto én gl trabajo: Pares esighlecer gsia
eguivalenciz es necegariu proponer un filiro line=l, previo al mode-
lo de la refractariedzd. Esto no es pErdida de genzralided del Tesul
t=do, va gue otrps mecanismos que intErviensn e lz codlilowcidn ves
tipuler se hen modelccc también como Filiras linsaizco,

Estz eguivalencis mstemética snire esins modelos se entiende

ffcilmenie si uno pienss cue psrz el Integredor con pérdidas 1o gue
esté sucediéndc ern la memhrane s gue eSta se carlge sxponzncizlnente,
compo sucede 2n un circuitn RC. Esio &3 egoivelenite cuantitstivemente
2 penssr gus el umb-sl Tetorns e sv velor ce reposc sigoisndo wngE

ecuzcifn exronancizl.




Er clarﬁ‘ sin. Enbafnn; qﬁa'él rndeld'dnl'intearadur con pé&rdi

das ‘se. Encuenura amarradn a una c1erta Eunluclén exponencial, deter

. ninada fundarenhalmente pnr 1e const nue de tiempo de ls nanhrana,

.'nc asi _el nndelu de Evnluciﬁn del unbral, en el cuzl l= constente
.de tiampu es més laxa y s= dntnrmzna pnr lss cnnsuantea de act 1ua816n
e inac»iu:cﬂﬁn de lss diversas DDHdUCuEﬂC‘ES iénlcas de 1a memhﬂana.

A cunuinuaciﬁn pEsenos a la denﬂstra:iﬁn dE esta aquiualencia
entre los Wmocoelss, parblcularmenne demustparamns_que el intesorador
._ﬁnn pkrdidas es un caso pariicular del mudain de svolucibn del um-
1_bia1,.ﬁr2csdidu de un filtro limeal.. )
tn el caso del modelo del iniegrador con pérdidas el estimulo
" gue varis en el tiempo E{t) ée sumz & una consiante K; =ste constante

es responsable de la descarge esponténes en 21 sictema.

E(EY «+ K

y suponisendo que la corriente gue atraviesa ls membrsna en =1 lugar

del- MGE - as:

AR )
- et T gt (3

St
dondz t  corresponde a8l tismpe covandno ocurrif le Gliima espigs. La

ecuscidn (33 es =ouivalznie 2 1 Ecuéciﬁn:
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si elegimos que:

ﬂr= Up (tD)—H-_)V N .
' 7D
se cumple la condicifincinicial en que U () =0

£1 tiempo (tF) dz la espiga que sigue & 1s gue ocurrid en el insiante

t_ vancré dsdo por:

(5

gdonde U &s 21 velor wmbral.



) por su’expresifin de las ‘ecuzciones 5.y 7 te-

Sustituyendo V. (tg

nemns:

-“:§£é~esfuna'9b1d5 &n ge: Ta g 1 érﬁfhéf16h5déi-br6ximu dispa-

rrn para:el nndelc ﬁe1 ntegradcr ean pérdidas. Si ebtenamos mediznte

1a snluc;ﬁn da esta ecuac;nn L valor. de tf, estamus de»erninandu el

,*imepo en que ucurriré el prﬁxin'rputencial de ac:zﬁn, donde U (2

eré una Funciﬁn del estimuln y ‘los’ otros uelures san p:rén_hvns d=l
sistemz biolégico.

| Probaremas ahora que con la eleccibn apropiaca de los parfmetros
en nuestzTo mudelc; ils daterminaciSn del tigmpo de dispero de uns sspi
o=, despufs de un disparo en tu' tambifn viene dado por la soluciBn
de lz ecuecifin (3), lo gue prusbs que =! modslp del intsgradsr con
pérdidas es un casec pariicular del modeln Que se propone.

Consideramos el mismo estimulu_que teniemos para el ceso del

integredor con pS&rdidess.
Consideramos un Filtro previo (construido pnr-un circufto RC),
gue transforma:
E(t) —» ‘J ()
dnnde U (£) es une splucifin periiculer de:

av = VL gy

—————

dt =5 1o
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U ttj?=é¥£:éﬁfaﬁéag.eiﬂﬁﬁl je quE estlnula El mecanismn geneﬁadur.de
Espiaas.';n nUEBhTD nndeln el umhral aumenta en una canuidad A des- j,J 
'pﬁes de :ada descarga Yy luegu dnclina expunanclalm;nte hasta un ualuf
; ESintﬁti:n E (Fig. # 1) La. ecuaciﬁn dnl Uﬁbral es entnnces.-r

e T _'t-'tu_ ST
oty <#02_+...A'T,f_,_9).e'_ R _+_..-_Efi_,j; o ;__}ﬁ;fa,(,?'_”i;,

parénetrns de nues tro nnde‘n en. funcién de lus pafé¢é4,ﬁ_b 5m

”'trns del nudelc de integraclﬁn con pérdidas:
;"C:fdﬁgual a 13(3 del integradnr .£on pérdidas.
A=y TR

CT_Bustituyendn en {1123
‘_:_ ..;1.,4 - _'t - tn _
) Wlty) + BT e THT s U - KT (12)

La prﬁxima espiga se producis é en el tiempg t. pera 21 cuzl el
 25t£mu1u Up (t) sea igusl =1 umbral:

.-t
f ]
(Up(tf) = (Up(tu) +HB "5 e g + U o B="F7 0 (43)

Dado gue las scusciones 9 y 13 son eguivalesnies, gusda probado
f_QUE, 2]l modelo de integrecibdn con péroides es wn ceso parkticulocs do
nuestro modelo. C2sc en el gue:

a).- €1 =sumento del wvabral es fijo. b).~ El valor ssintotico del
umbrel 23 U - ¥, cl.~- La consisnte de tiempo es ls del inkegrsdor con

pfbrdidas. d).~ Existe un filtro previa, dado por le ssuszcifin 0.
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Demostracifn de la inestzbilidad de’la descaroa, gara tna ecuacifn hi-

perbilica.
Esto se- puede dempstrar de lafsiguisnté maneras
Supongamns fgue para un estimulo $ijo el parindp de la posdescarga de
lz fibra se estsbiliza en un valor T. Unz uéz-estab;lizada 1a descaer-
~ga . la rafractariedaﬁ prnducida por -una gspiga”enfel_muméntn gue des—
carga la espigz gue e sigue_én enésimn.lpgar'eé:’
A
P.R. = —
K o : B 1 U - - |

Entonces, la refrectariedad producida en el momento gue descsrgs una
espioa por las N anteriores correspondientes a2l perfodo de estabili-

da¢ es

N A

N=1 nN. T -~ @

Cuzndo 21 tiempo de la descarga que conslderamos tiende s infTinite le

suma de reirzctariedades tisnde a:

c-a A
n=1 n T —-a

Perpo este ssrie == esguivelente 8 1ls serie

=
I

p=

-



- 300 -

que es ung sp*ie d*ueroente, 'y par lu uantn.lé suma de refraclarisdo-
ges tiende a- inf;nitu. hste resul adu es incnh=renbe con lg suposicifin
de gue 1z dcscarga se gsthbillzaba caon un perindo T. Por =l contrariao
ellperipdn de'deécarga-seré creciente v tender& 2 infinito, y la fFre-

cuencia & cerao.
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