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WTRDDUCCIDN 

El pap~l del- siSteme :·vestibular es el de informar- a1- siste!me nervioso 

sobre c~mbiClS- d~ posici6n a los que se- ve sometida ·1a>cebeza del_ani

mel. El sistema-nervioso utiliza esta informeci6M pare producir refl_g_ 

jos peia_--el_ equilib:i-io y la locomoci6n. 
- ,_ --

a--sistE!mc vestibular detecta las fuarzas asociadas con el movi-

miento-del~- cabez~ por medio de estructuras especializadas: les rnác.!:!. 

las del utrículo v del s~culD son los sensores de eceleraciones line~ 

1es, en tente las crestas de los canales semicirculeres lo son de ac~ 

leraciones angul~res. Cada mécula consi~te de una m~mbran2 sensorial 

(formada por células ciliadas y de sostén), oue sostiene une e Erg a, 

el otolito. Este otolito est5 compuesto de cristeles Ce c~rbonato de 

calcio, embebidos en un2 matriz Qlicoproteice. Debida 2 su d2nsidad 

las ~celeracioneG 1!~2clcs producen en el otolita un desplEzewiento 

in~rciel, cue es el est!nulo efectivo p~rc gsnsr2r une respuesta de 

las célules ciliadag sensitivas. En lo cue respecta e los ceneles s~ 

micircul2reS, 12s células sensitivas se encu~ntrEn localizedes en 

las crestas ampuleres de estos canales, y sus cilios estan embebidos 

en une cúpule que ocluye lQ lu= Ce~ ==nel. LES rnt.;icion es de le cabe . -
ze producen un d~spl3:o~iento inercial del lÍQLiido endolinf~tico que 

Ge encuEntr~ en el interior de los can8les, generando con ello una 

Ceflexi6n ce le cúpulc: \' de los cilios, y ur. c<:?::-:bio de pot.enciel en 

la c~lule ciliada. 

Los cane.le~ seo..icircul.;;:res en núm;:;ro de tres, tienen unE dispo-

sici6n tal, que son capaces de d~tectar aceleraciones engwleres en 

cual~uier pleno. 
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A lOs :µ~o~esos:· __ Qu~., ~an:-9r~ljen -~:.-1~ fle~i6n de· los cilios de las 

cé1u"Ías ·._.serl~i t_~-~~s ._·y-: s·¿ corlsecúente respuesta, Se 1i=s co-noce de man~ 
re glob~·l __ c:-~m6 '-~~opla"miehto mecánico ( De Vries, 1950). 

La~: c¿~'u·l~s- ~il.iad~s, son ~€!_lu1.as senscirieles especializedaa 

que se caracterizan ~or tener una forme alargada y en uno de sus ex

tr_efilOS un· ra'millete de prolongaciones (estereocilias), de las cuales 

solo uno es un cilio verdadero (Kinocilio). 

Se conoce poco respecto B los mecanismos fisiol6gicos de las e!_ 

lulas ciliadas, particul~~rnente na se conoce eún el mecanismo de 

transducci6n y les hip6tesis explicativas son escasas. (Davis, 1961¡ 

Flack, 1965). 

Se sebe oue el estímulo 6ptimo es una fuerza que actúe pnrelel~ 

mente a un eje que intersecte el hez de estereocilios y va al Kinoci 

lio. La f"lexi6n de los cilios en la direcci6n del kinoc:_lio despole

rize a le célula y l~ flexi6n en direcci6n contraria le hiperpoleri

za (Flock, 1965). El efecto de una fuerza es mínimo cuando se dirige 

perpendiculcrmente al eje de exci "t:!ci6n (F2rnánd2z y Gold~2rg • 1976 

a,b,c). 

Las célules ciliadas hacen sinapsis can la aferente primaria, 

sin2psis de la cu~l SE se~E poco, C~scancilncose el tipo Ce transmi~ 

sor, así co~o le respuesta de le eferente ante le estimulaci6n siná_E. 

tice. De le desc5~ga b2sel de l~s aferentes puede inferirse que es-

tas estan sujetes 2 une acci6n const2nte de t~po tónica, por parte 

pu2sta de est~s 2nte c~tirnul~ci6n vibratsria de alt~ frecuencia no 

es lÍneal (Loweinstein y Roterts, 195~). ~s! como temti~n demostrar 
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que ·1aso- cu_r,v_t71s 'de gE!nari_Cia:..:_:_/_fr~_C_!J_Enc'i.B:- ~ienen_'. -_une · per:1diente positiva 

y no ~On pl'ana~>-Co~o- er/.'¿·n-·~~~~-~rém~tr_o'·-{Fer.~ández''y Goldb~rg, 1576 

e). 

En este_· ti-abajo se' Pretende" 'simular mediante un modelo comp_uta

cional, las características de respuesta de las 6rgsnos otol!ticos 

del sistema vestibular. Particularmente se modela el mecanismo de 

canversi6n anal6gico-digital, esto es, el proceso mediante el cual, 

una señal continua de amplitud dependiente del estímulo, es transfo.!. 

~aca en una sucesión de potenci2les de ncci6n, donde la informü~ión 

es codificada por los tiempo5 en que estos ocurren y no por su forma. 

(Ferkel y cols., 1959). 

En la pri~era parte del trEb~jo se propone el modelo de funcio-

namiento del rnecznisoo g~nerador dE espiga~, luego se presentan los 

rescltodos experimentales que no~ permiten clasificar las fibras of~ 

rentes utriculares en tres grupos, y se analiza lE c~pacidad del me-

delo para reproduci=, por v~riecicnes cuantitativa~ de sus psrá~etros 

le r~spuesta dinámica de los diversos tipos de aferentes. Para el e~ 

tudio de les características de la respuesta din~mica se introduce 

un método estadístico. Se' discute el proceso de ad;.ptaci6n, y se an.§_ 

liz2 le cupacidad del nod~lo p2Ta reproducir la eda~taci6n nue se e_!! 

cuentra experimentalmente. For Último se procede a une discusi6n ge-

neral. 
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HIPOTESIS PRH;CIPAL 

Las prcpiedE!des fisiol6gi"ces -del mecanismo generedor de espigas, 

san suficie_n_.t~s _ p~i-_a -explica! la existencia de di fe.rentas tipos de 

efeTentes vest1bul8.res. Este mecanismo permite explicar las carac

terísticas de respuesta, las curvas de ganancia, la adaptación v 

el enfesar.iie-nto--en las eferentes vestibul;;.res. La ex_istencia de t±_ 

pos de a1erentes se dabe a cambios cuentitativos en los parámetros 

del mecanismo generador de espigcs. 
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EL MODELO 

Introducci6n 

La intención principal del mOdelaje del si5tema nervioso_es la 

de esclarecer las relaciones sobre- las- e~truqturss y su_ funci6rí en 

base a la operación-. Así, los modeladores treta·n con los mecanismos 

dinámicos de operaci6n de sistemas y subsistem~s, en un intento de 

esclarecer les relaciones e:ntre les _estructuras _.Y su función. Es 

conveniente aclar2r acerca del término modelo, que en cierto senti

do, todo el quehecer científico consiste en establecer modelos, mu

chas veces conceptuales (f·:ac Gregor y Lewis, 1977). En este trabajo, 

el utilizar el término modelo, nos referimos espec!ficamente a le 

construcci6n de modelos computecionales, ~ue p~rmiten anelizcr hasta 

qué gr;do se puede simuler el comportamiento de un siste~a en base a 

le opereci6n de los div::rsos rnecanis1:ios que lo componen. Entonces, 

la utilidad de un rr.od2lo co~putecion2l quEd2 sujeta a le existencia 

de un modela conceptual, que puede ser for~ali~ado o profundizodo 

por el En~lisis del comport::miento C2l ~odelo computacion2l. 

Desde un punto Ge vista estricto, este trabajo es rn~s unu simu

laci6n oue un moGelo; en ~l se oresuoonen los oorérnetros de subsist~ 

mzs y se analiza la influenci~ d~ Estos en l2s relaciones ~ntrad2-s~ 

lidE del si~t::m2 ~n su conjunta. Los p~r8~ctros presupuestos tienen 

n~cesErismente un cc~relrto fieio16cico y to~an velares suceptiblcs 

d~ ocurrir en un sist2~2 o~o~nico. 

ExistEn divers¡:s form;:;s d:= c::::t2tl~cEr moCelos pc:-2 la actividad 

repeti tivE Qe fibr2E n<:rvioscs. Ges-;:;s::::an los r.iot!elos fund¡;¡ment2dos 

en 12s ecueciones de 1-icdokin y Huxley (1952 e) (!-íernell y Sjoholm, 
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Fartridge9 · 1962). · .. .'· .·.:,-:,.>º .--~·.:·,· 

Este tipo ·de modelos requierery:. ~uch~"· _t¡.~:~~~.··.:'-~~: :·.c6~~u:~~·~ién -y 
--.:___:, ,.-._·_-·-:- .. -. -'· 

en g-~n~~~l le_ int-erp~etaci6n de icis- r·e?.sUi_:t.6do._6:;,~-~·t·~ _:rib·~-~Üre-~idB 

por la 'interdependencia de los parámetros Qu~ ... -~~'.~-~~6~:':1: ~h ~stas 
ecuaciones .. 

Otro tipo de modelos más sencillos se fundamenta-n en el e qui V.!!_ 

lente· eléctrico de la membrana. Tienen su origen en el trebejo de 

Hodgkin (1546), quien sostiene que el tiempo de respuesta está rel.E_ 

cionado con el tiempo necesario para la carga pasiva de le mEmbrena 

haste que se alcanza el umbral. Según este ~DdElo ls m2mbrana está 

repres2ntada po~ un circuíto equiv2lente RC. Al pssar une corriente 

a través de le membrana su potencial variar~ h:sta Qu: en algún mo-

~ento elcsn~a el um=ral,. En este momento se produc~ un potencial de 

acci6n, luego del cual el potencie! de membrana vuelve a c2incidir 

con el potencial de reposo, y comienza otro ciclo de vsr-i2c::iones Pi! 

sivas del potencial de ~embrana. 

Otro enfoque fué propuesto por Adrian (1926) v sostiene que la 

descerga repetitiva de los axones está controlEdB fundamentalmente 

por el curso teLlporal de la refrectari:::d;d • .Jeck, r~oble y Tsi;n 

(1975) sostienen que este Último enfoci.ue perece ser el r.iés npropia-

do en el czso a~ Tibr~s ~ielínic~o. 

ción de po't.enciel '..' cuEnGo este poL.encial alcance el ur.ibr2l, se pr~ 

(dance no se pueden p:-oducir nucvES d<::scerges) y por un período re-

frectc:rio r&lEtivo (donde :1 ur.ib=-21 estará aum~r.tr:.nCo) .. 



Nosotros elegimos este Último enfoque, ~ue hemos denominado 

"modelo de re~ractazoiedad", pare la modelaci6n- de le descarga rep_§_ 

titiva de aferentes utriculares. Este utilize el concepto de re

fractariedad funcional introducida por Rosenblueth y col. (1949). 

Hemos escogido este tipo de modelo debido a que, como ya anotamos, 

los modelos de canductancias ióniccs re~uieren de grandes sistemas 

c:::imputecione.l es \' en g enerel la interpr2teCi6n de los resulta dos 

ee ve obscur2cida por la interdependencia de los parámetros¡ y los 

modelos del tipo del integrador con pérdiCss, nos parecen conc~p

tualmente insuficientes de acuerdo con elementos cue se introducen 

en le discusión. 

Creemos que el modelo de refractariedad pErmite reproducir 

adecuadamente les relaciones entrad2-s2lida del sistema y la sene..!_ 

llez del modelo facilite la intErpretaci6n de sus resultedos. 

P~recc ~uy int~=cs~nte estudier hest2 que grndo los diversos 

modelos propuestos pera la d2sccrgn repetitiva pueden ser e~wiva

lentes. Pu~de derr.ostrcrse que le formulP.ci6n matE?r7iÉtica neceseria 

pare el mode1o i::e re'fractariedad, incluye cor,¡o un caso particular 

la fOrTilulaci6n use.da para el c2so del 11 intc::grr.dor con p~rdida y 

dispsro 11 • Fara no inti::rre:r¡r· e:;;; ::~ ;:,¡-Ce;; ;;::-:.:..::-=::. ~r: l::. ~.".;:!~~ici6n 

de aste tr~!:lajo in::l!...:!.rnos cs-:2 Cer-:ost:-sción en el apéndice 1. 

D8scricci6n del l·:ac'elo. 

Todo sistemu sensoriEl conviE:rtc: clguna forr.i2. de energ!a en 

cambios en la d2sc2rc;2 del n;::rvia correspondien"t:E. Esta tri=nsfor~ 

ción CE re<0:liz2 rr·:::disr.te une st::cu~nci2 de p2so=> eler.ient2l2~ (Davis, 
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196.;·), · qu.e -.·nos·~t;o~ ·hemO's: es.quer.iatizedo par2 el caso de un Ó¡-gano 

ot~1ft"i.éa· ·-~n '.-18 ·.·F_igure ·1-.;-- El primer cambio consiste en un acopla

miento ·r~~~:~·ni'~-~ -~ue ·transforma ·a las aceleraciones lineales que 
,' . . " 

" -. -

actúan Sobre -el Otlito en movimientos de los cilios de.les células· 
-- -.- - ____ , - --

- recept(JraS .. _,_E~: _le siguiente transf'crrnaci6n, el mecanismo de trans-

düCC-ián ___ meú:::añ'Oeléctrice convierte el movimiento de los cilios en 

·un~·señal eléctrica¡ el potenciel receptor .. El estudio con registro 

intracelular del potencial receptor en las células ciligdes (Sand y 

Cal_s., ;.1.9.?5, Hud_speth 1577) he perrni_-ti~o dsmostre.r una relnci6n 

aproxi~adamen~e líneal entre le deflexi6n de los cilios y la res

puesta de la célula~ 

HudsPeth (1977) he encontrado que la estimulaci6n necánice di-

recte y de beje amplitud de los cilios, produce un cambio de po"ten-

ciel intracelular oue sigue en toda la estimulaci6n, modific&ndose 

conforme se eum2nt2 la amplitud hasta tener una respuesta sinusoi-

del, p2ra estimulaci6n con desplczamientos trianQulares de 3mm .. 

(Fig. t: 2A). Ezte misLlo autor hE encontr2do un2 r~spu2sta no lineal 

en las curva.o de intensidad de est!~ulo c~ntrs po!:~nciEl intracelu-

lar. Esta ne line2lid2d se cer2cteriza por Uilt:! relución "en fcr~a de 

S (fig .. # 22), v una rEspu;:sta de r.-.s~·or in!:ensiCr.::C: en el sentido Ce 

la despolarizoci6n que con la hip2rpol~riz2ción. Respecto a estas 

E los ~esplczemientos mf:ci~cs encon~rados en 21 sicte~a vestibulor 

por !·:21con: y Becherd ('i92.2). 
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Fig. fJ 1 ••. Codi f'icaci6n Utricula.r. A le izr::uiErde. se presenta un 
es~ueme de les estructures involucrades, desde el otolita, las o_! 
lulas ci1iadcs y las fibras aferentEs. En el centro los mecanisnos 
aue intervienen en 12 codificaci6n. En los cuadros los elementos 
~ue cor..:ionen el sistnr.iar fuera de ellos el r2sul ta do de le op2r2-
ci6n de Cicho 2le~ento del sistema. A la dereche las elementos 
que se h2n consiCer<:do rel¡;ventE?s en el modelo, \' como estos se 
han r.iodelc:::Co. 
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Ocsplaz~mJcnto (pm} 

Fig. # 2.- En la parte A de la figu=a se ~uestra el potenciel que 
se ~egistra 2n 1~ célula ciliwda cuando se estímula ésta con despl~ 
zamientos triangulares de diferentes amplitudes. Puede observarse 
como para desplazamientos de h~sta 3~m la respuesta es prácticame.!!. 
te sinusoidal. 8: Se muestra una gráfica de intensidad de estímulo 
(d2spla=a~i2nto), contra respuesta. Puede observarse una respuesta 
no lineal de la célula ciliada,que se c2racteriza por una curva de 
tipo sigmoideo. Es n2ces2rio upuntar que en condiciones fisiol6gi
ce:s no se pl'üciuc¡;.n C:::..spluz¡;;¡¡,l~••tos Ge los cilios r;;ovc:;c,;;; ~ 1f.rr:, po= 
lo cual la respuesta c~ería en la región lineal de la curva (Figura 
tomnda de Hudspeth, y Cor2y, 1577). 
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b).- La no linE2lid2d que Hudsp2th (1977) encu2ntr2 en 12 respuesta 

se produce en condiciones en l2s que los cilios na están sometidos 

al peso del otolito. Puede entonces p~nsarse que la fuerza que eje..!_ 

cen los otolitos flexiona parcialmente a los cilios, desplazcndo he-

cie arriba el cero de 12 gráfica, llEvando así la respuesta·a la re-

i;i6n lineal. En base 2 estos hallazgos se propone que el proceso de 

tr~nsducci6n es un proceso cerca~ente lineel, y que une entrada si-

nusoidal produce c~~bios de potencial moduledos sinus~iC=l~=n~= ~n 

la célula. Este proceso presenta fenómenos de saturaci6n que se po-

nen de mani~iesto en condiciones experimentsles, y no en condicio-

nes f'isiol6gici3s. 

Debe acl2rerse que hest2 el momento 2ctuel se Cesconoce que ti-

po de iones generan el potenciel receptorial en las células ciliades. 

Le célule ciliEda tiene además otra entret::2 c::¡Lie madi f'ica su poten-

ciel, este. es la inerve.ci6n eferente, que se he de~ostr2do, es ce.paz 

de producir une hiperpo1Erizaci6n (Art \' col s., 1982) de las célw-

las ciliedes. 

HsmoS modelado estos r:iec<:Jnismos de r.::Jner<:i sencille, suponi~ndo 

que 12 célul::::: hace una sur.re de los ca1.,bios de pcitenci-.::1 ·r;w~ en ella 

se generon, y dependiendo del resultado de Eota sur.;a se lit~re. mayar 

o menor c2ntiC2d de neuro"transl'7lisor e:i 12 sincpsis. (Fi:;.. f' 1). 

LoE cambio!;'; elS·c-'criccs i::::n 12 cS.lula cili2d2 r.:0C11lnn la 2ctivi-

eviCencie in~ic~ ~11e es ~e tip= c~!ri=o (Sand y cols., 19~5; 5mith y 

col$. 1 1sa;).Se desconoce el tipo cia t:2ns~isor qu~mico (e le sinap-
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de lr::s terr:1 inales 2fE:rente~. Resul'!;e entonces dif"íi::il e:;~ablecEr un 

modelajE?: eceptable C:e le actividad de· estE:: sinapsis, por ta.l motivo 

hemos decidido considerarle Úniccn2nte coffia un eler:iento_ r~sponsable 

de un retordc ts' y responseble tembién de le adapt9ción que se pro 

duce a nivel del receptor y no de la eferente (Ver més adelante en 

el anális~s sobre BÓ~ptación). Le sinapsis se modela comü un filtro; 

con retErdo t 6 , que produce una adaptación por retroalimenteci6n y 

con corte de eltas frecuenci~s. En la eferente se efectúa una suma-

.:.:ión de las potenciales sinápticos que dep;!ndiendo pue elc<:.nct::.n o 

no el- umbral producen una espiga. Es necesario considerar que les fJ:. 

=.::-as af"erentes están suj;;tes a una ac_tivaci6n sin~ptic~ eleato::-is 

pe~rnanente, que se ~anifiesta en la descergE espontánea de est=s fi-

bras, V que hace el e~uivelente a rnantene= un estímulo constante so

bre l~ célula, requisito indispensable pcre ~odelcr una c~lula usan

do las ideas Ce kdrian-(1926). 

Está fuEra de los límites de este tra~ejo nnalizer les influen

cies más finas de los mecanis~os sin~pticos y de tr2nsducci6n ~ec~

no-eléctrica; le complejidad intr!ns2c2 Ce estos subsisteDss, así C.f!. 

mo el escasa conocir..icnto [;!UE se tienE! de ellos obligün a ;:;er caute

loso-. Memo; moC::elado Estos s-uhsister:.es de la m;;nsra r.:2.s s2ncill<:!, y 

sus parám~tros se han mantenido invariantes en el proceso de c:::omput!!_ 

ción. Es ni=case.rio aclc::=-ar ::::::ue en ningún ,'71om;::;nto se p:-Gtencle dcspre-

cicr la influencia c;ue pudierc:in tG'nt=r en E'l P='DC::'SO C2 coCific:s:::i6n. 

Her.ios atribuído E le trc.nsducción mi=ce.nr::;-El2ctris~ y e l:;. ~i11a,E. 

\' corte de El tns fr:;cu2nc:::i2s. Est~s propi2óo;C2s se scnvie::-tcr., lu~go 
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de probado el modelo, en predicc:ion2s. 

Estos presupuestos de tipo metodol6gico nos permiten aperar 

con un r:::id::>lo sencillo de tipo mo:ooco:npart~rr:Ent;;l (Perkel, Mul~o

ney y Budelli, 1981) con el que resulta relativamente fácil operer, 

e int~rpretar los resultados. 

Ll2m;mos r·:ec:anisrno Gen:ra.dor de Espigas (HGE) 1 el procese tnE

diante el cual una despolarizaci6n graduada (Pat. Gener~doi), Qen~ 

ra potenciales todo o neda. Esta despolarizec:i6n gradu~da es produ 

cida por le actividad intE;¡rE3da de los proce=:os que se p:-aduc:en en 

le célula cilieda y la ac:tivac16n sinéptica. 

Su~one~os que se produce un incremento en la permeabilided 

i6nica de la membrana, debido a la ec:tivicied sin&ptica con la cons~ 

·cuente generac:i6n de una corriente entrante. Esto genEra a su vi::z 

en la zona de di~pErc una d2spol~ri=2ci6n, que en casa d2 alcanz2r 

el u~bral produce un2 respu2sta todo o nade. 

Debe anote~se ~ue el.u~b=el no ~s est2tico, sino dinámico, y 

dependienta de múltiples iactarEs. Ferticulcrm~nte, en el ceso de 

=espuestas repetitivc:s, lu=.>go de disperorse una espige hey un pe

ríodo durante el cual no pu2de producirse otre espi~e, el psr!odo 

r;frecteria ct:scluto (Pé:P.). Al t:r:-in2r el r2r. 1 el ur-:br2l :=iene un 

vE.lor rel2tivt';í.1Ente elev2do, que Cisrr.inuve siguic;nOo un¡:¡ f"unc:i6n 

tenpo::-cl deterr..inaca, v lE! p:rÓ;.;im2 cEp.!.~e se r:ooc.!uc::.:-é c:ucnoo el PE. 

tr:nci<:l de rr,emb::ane vu2lve ;s elcc::.nz¡:;r el um:,r?}. r-¡:o.r-e lE evoluci6n 



seguid2 por un eur.iento del umbral y estos cambias se acumulan cOn el 

número de espiges_~ue se desccrgan. 

fundamento del r~odelo 

El modelo que proponernos, tiene un 'fundamento en ie· teia~í8 .. clá

sica de genereci6n del patenciel de acci6n CPA) •. --No :se-:-~~c~-n-º.'_~:u:p~~~~--. 
tOs riesgos', v los procesas referidos son en -1a e~tua11ded -~mplia~e~. 

te conocidos y acept~doz. 

Umbr81. 

El modelo supone que se produce un potencial de acci6n, si y SE,_ 

lo si el est!mulo tienen un;:; intensidad m!.nim2. nec!::st::ria (Eountczü-

tle, 1980¡ Midley, 1971; Thompson, 1967; Adrian y Zotterman, 1926). 

En otras palabra~ le condici6n umbrel se e.lcanza cuenda el estímulo 

exce~e un valor crítico en el cual el ~ovimiento C2 ca~ri~nte iánica 

nete, generada por el cable car.,a un todo es en la direcci6n entr2nte 

(Jack, Noble y Tsien, 1975). 

Es el momento en que r;e activa en la wem!:lr<:1n2 la conduct2ncia 

al sodio (g;:a), y con ella el proc;sa autorregenerai:iva cel po'ten-

cial de 2cci6n (Hodgkin, 1937). 

El í7iOC:clo incluye t~r.i:Ji~n le e:xistenci;:; d2 un ?;rÍodo REfrc:cta-

ria hb5oluto (FP.h) y uno R~l~tivo (PRR) luego de la gen2roción de ca 

da nuev2 espig2. 

E:l P.F..H. es du:r<::nte 12 f2!'.::e iniciel C2 Potencinl C;:; r.cci6n y 
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que este pueda elc::2nzer (Viount::astle, 1980). Fue:c!e uno legí tirnarne_n

te· atribuir a la cin~tica de los c;:.ncles de sodio que una vez- ab_ie.!. 

tos se cierran rápidementE. quedando en un e!Jtado conform_acional que 

no es susceptible de volver a abrirse. 

El P.R .. R. se describe como el período posterior al P.R.A ... -du

rante- el cual si bien s; puede producir un potenciel-éSte_ se produ

ce solo ante estímulos muv intensos, y conforme pese el tiempo el 

estímulo requerido es menor. A este período también se le conoce C_!:! 

mo período subnormel. 

nA estos procesos de· refractariedad -frecuentemente se les des

cribe corno cambios de Umbral. Inicialmente el Umbrel es infinito 

P.R.A.; luego declina gradualmente, F.R.r\. a lo no:.-rn21 11 • (Eountccs

tle, 1960). 

A paZ"tir de este concepci6n es que en. este tr2b2jo put?den usa.E. 

se de wanerz indiferente los términos refract2=i~d~d o au~ento del 

Umbral. 

Tal como fue- propuesto por Adrian (1926) hemos cansid;::=:do que 

el período refractErio es el elemento de ~ts peso en !2 deter~ina

ci6n de las c2recterístic~s de respue;tz de uno c~lula. ·Esto parece 

especialmente cierto pcrE Cescergas repEtidas de r6piCa frecu;ncia. 

(Hodgkin, 1548¡ Fourtes y l·:antegezzini, 1Só2). 

Hemos estudied':! la influencia que ticnE dicho período en la C.§. 

p;ciG2C de nuestro rnoéelo par-E: e2timt.!l?Jr lEl 2ctivid:!:d Cs una dsiter

mi;-;aGe fibre. 

Fc:r~icul~rme:nte h~wüs sir.-:ulado el pe:"Íodo :-efrsctcrio con di

v::~::-~2s ;;:cu::cion2s (:Xponencicl, Hiperb6lic2 1 Su;;.<:::to:r-ia Ce e,..por.en-
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cicles) .. EstLdienda esí la influencie real de 6s~e ·en la descarga 

repetitiva .. 

Estos caffibios en el urnb~al de la célula o período refractario, 

son el resultado de los procesos de inactivaci6n y activaci6n de d.!_ 

verses conductancias de la membrana, cuya resultante, es p=ecisame.!!. 

te .modificar la excit;:;:bili~ad celL!lcr. Cabe así penscr, qus el p2-

I-"íodO-- rEf'ract<:?rio relativo tendrá su bese mcleculBr en varios proc~ 

::;o:::; cor.i::i pu;C~n ser: cl~secti veción lente de la conductancia el pot!!_ 

sic (gk), reactiveci6n lente del canal r~a+ (H.ernell 'l SjOholr.i, 1973; 

. Hodgkin IJ Huxley, 1952). 

Cambios de Excitcbilided 

El modelo supone que luego de la generación d2 ceda nueva esp_!. 

ge, ·se producen cambios oue modif'icen la evaluci6n del P .. R .. R .. de 

las subsiguientes .. 

Este es un proceso qui? ha sido invoc2do por otros eutci¡-es y 

prin::ipelmEnte en :1 czso de 1':1odelos [!L'E in"tentan e;-:plicer el proc~ 

so de 2d2ptaci6n. Se h~n propuesto ~últiples ~~cuni$nOs pera expli-

veci6n de la gk (1-~ernell v Sj6holrn, 19?3¡ 62ldiDs;::ra, Gus!:i:::ffsson y 

P::.:-~iggiani, 1973); cambios en el ambiente iánico C~bidos e la acti_ 

vid~d de la p~cpic n8u~ane (E~r~~an, 1570); ~=~iv~ci6n de une bomba 

la concent=c=i6n de ~a+ int=ecelulcr (Scriven 1581; Skolove y Cookc, 

1571); activ2ci6n de un2 co:·ri2n-...e lE:r.°!:a den-+ (í-co:-t:!'ic';e, 1962). 
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une corrit:nte de K+ dep::;ndis:nte de ca++ (t·:eech, 1975), conduc-tancia 

que puede juoar un pE!pel importnntE en el proceso de ádap-tacián, ya 

que presenta lenórnenos de acuMul2ción, ~ue le modifican de acuerdo 

a los potenciales antecedentes (Lewis y Wilson, 1982; Hermann y Hal:_ 

tung, 1962). 
\ 

Otra manera de entender cernbios l:;;r.tos y acur.:lativos d
1
e exci t~ 

bilidad es en-térTI"-inas· de los est2do-s fisiológicos d2l- canal d2- -

f~e"" ,_ ·µa~a 21 cüal se he propuesto tiene 3 estados funcionales ... 

cerrados -;.¡-~~~? 
inactivados 

cerrados listos 
a abrirse 

v, abiértos 

Donde ti ser!e equivalente a h en las ecuaciones de Hadgkin y 

Huxley (1952) y representa la inactivaci6n di: caneles Ce Na+; V,... es 
e 

el equivElen~e a m3 y rEpresentz la ac~ivación o ap~rtur~ C; lo~ e~ 

nal es de r~a + • y "'-' "a seríe una tercere constunte, que determina el P..2: 

so de los canales de un estedo runcionQl e~ ~u~ no pu~d~n ebrirse a 

un est<'!do en que si pueden abr.irse. 

Si el número total de canales es uno, y la excit2bilidaC dep2.!!. 

dos inac:tivadcs. 

(cerrados listos a abrirse) 
E 

(cerradas· in2ctivedas) 

C::n el eS.tado de.reposó la -exciti=bilided t.er!a ce:rcar.a a U'-'O, 

durante el F.P..A. 1a· ex'citabilidc::id E!S cerc, \' durante el i=.R.?.. se 
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acercaría exponEncialr.icnte tle cero a uno. 

Aunque funcior.almGnte se~n distingwibles un P.R.R. y Un,P.R.A., 

los dos tienen su origen 2n un misr.io proceso r.tolecular, que es 18 i_!!. 

capacidad del canel Ce sodio p2~a abrirse. 

Los cambios d~ excitabiliCad ante estímulos constantes, se de-

berían a un ci=:spl2:zrzmi2nto ht:ci2 lEJ. izouierda del equilibrio entre 

dife~entes estados funcioneles. Este desplazamiento del equilibrio 

se debería e un cc::mbio en el valor ~e e!:', oue ~delman y Falti (1969) a . 

han deh.ost=ado, pu=de deberse a una acumulaci6n ext~rna den+. 

Entendemos entonces que en la c~lula se producen cambios aún na 

co~p~endidos del todo, e nivel molecular, que tienden a disminuir la 

excitebilidEC po:- un proceso de reactivación 1ents del c2n;;:?l de r~e+. 

Ooer2ción del f·iodelo 

Habiendo descrito laS fundamentos del modelo 1 estamos en si tua-

ci6n de -describi_r_ cama es que este opera .. Ant2 estímulos dE intensi-

dad umbral· o ·ffieyor, Ei"e genera en la r.iembrene un potE!nciel que se si-

gue dE! Un_,F.R.A. y un P.R .. R •• El P.R.R •. se modele con un aur.iento de 

umbral "d_e_pe'_ndiEO:te del ~-ie:mpo desde la Última espige. 

U (t) = f (t) + Uo. 

U- (t) es· ei" umb:-el en el inStante ... 

Uo es el umbral Ge reposo (sin espigss previas) 

·f ·(t) 1e fuíici6n Gu2 deter'."'"lne: la evoluci6n del u1nbral, 

t:;l!t:: ;JUEc:te. ser cu2lquiEr función. d::.:l tiempo c:ue .tiende a e .=ro .. 

Hemos · eleQ.ido pe:=-2 op~rt:!r el r.;0C2la funcionE?s razona~Jles ó2sde 
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el punto de viste fisiól6gico., Se gensre:ré un segu'ndo potencial si 

y solo si el v':!'lor de umb=-el se· he _r.ecupercdo suficientemente luego 

éel disparo, encontrándooe la- curva de urnbr2l y el estímulo, o .sea 

cuando: 

E (t) ·;,, U (t) 

siendo E- -et)-· el est!rriulo. 

Pere estímulo~ -de 10tensid2d constant~, la actlvidsd repetida 

depen~~ entonc2s ~el retorno del umbrel al nivel de Gispcro (Fig. 

-¡; 3) .. En nuestro modi:lo la forma en que evoluciona el umbral d2pen-

de de los disparos previos, acumulando con cada dispcro un cie~to 

aum2nto de umbr~l Ca1 en la Fig .. tl .3) 1 el v=:lor del ur..br;:::l en el 

tiempo (t) v~ndrá Cado por: 

n 

uu Ct) ='L f Ct-ti) + u
0 i=D· 

Conde los tiempos t
1 

corre$ponden a los instantes en los que 

se produjeron dispE:ros cic:? le fibl'o, anteriores a (t). 

As!, en el modelo e-stucli~r.c!: p:-::::cis~rr • .t::.n!.e como pueoe influir 

la recuperación del umbral en el disp2ro re~=titivo da Uns c21ula, 

obsE!rvsndo c;ue e·l umbr~l es un proceso dinámico, cu: depE!n::'.e tanto 

del estado actual, como de este des p!'evios. 
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Figura # 3 .. - .-_n la figure se muestra un esqueme gene::ral ·del modelo, 
en ellE se representan los curvas de evoluciéin L2l Urr.brEl r..ediwn'!:E 
la línea puntea~a. En le segunéa espiga se muest=~ corno es que se 
sum~ la refr2ctoriedad residual, a 1 • Le suma de l~ refractaricdad 
r2sidual hace r:ue 21 punto d!::!l cueI se desprende el origen de la 
=urva de U~bral sEa ceda v~z rn~s elto, alargándoc~ es! el intervalo 
;n7.re las 2scir:as. P.R.: Pt.=!'ÍoGu Re::fr2.ctcrio Absoluto U.: Umbrel de 
reposo. F.R.i-:.i Fcn~encial ~E reposo de la rnembrcne. a 1 , a 2 ••• e • 
Refr~ctorieéDd residu2l. b 11 b_, b punto d2 inicio ce lo Curva oQ 
evolución Cel u~tr2l. L n 



PREPi.!.RACION Y t-iETOCDS 

Las resultados experimentales en base e los cuales se constru

ye. el modelo, fueron obteniCos usanGo la prepar2ci6n de o!do- aisla

do de elesrnobranquio (Budelli l·:acaCe.r 1979), similar a la usada po:rs 

Lou.ienstein y Raberts (1949). En esta preparaci6n una vez eislade la 

cabe~a del animal (Rhinob2tas Productus, pez guitarra), se procede 

mediante la disecci6n de la porci6n lateral E· lo;:;alizar el sistema 

vestibular, y particularrnente la regi6n_ donde las fibras aferentes 

abandonan el utrículo. Le preparaci6n perr.iite la selecci6n visuel 

de las-aferentes (Fig. # 4). mientras que en otras preparaciones, 

la determineci6n del origen de la fibra registrada se b~sa en las 

csractEr!sticss de la respuesta. 

La preparaci6n fu~ montacia en una plataforma que puEde ser so

metida a inclinaciones o vibraci6n estimulanCo así al sistema vestJ:. 

buler (Fig. f.' 4). El movimiento de le pl2tnforma se registr6 por me 

dio de L!n aceler6r.ietra. 

El registro de la actividad de las af"ere:ntcs se obtuvo medic.n

te una pinza Tine con la que se sostiene un haz de fibras v que ac-. 

túa como e~ectrodo. El electrodo indiFerente se coloc2 en le c~beza 

del enimal directamente (Ffg. f:' 4). C::l haz sostenido por la pinza, 

es di~EC~do hastz que se registran les espiges de unr. o dos fibrrs. 
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VIBRACIONES 

INCLINACIONES 

·- .. ·---· ---· - -- -----·-·· -

Fig. t! 4.- r·:étodo de Estirnul2ción v rEgistro. La csbeza del animal 
se fi 'iÓ e una pl2"tafo:-m2 fo:-:::cnGo un ~n~ulo de 60º con el plz:no ha 
:-izoniel. La direcci6n de la vib:-aci6n fu€! rostro-c3ud2l. Les in-
clinaciones de la cebEZC se hicieron elrededor de un eje horizontal 
perpendicular a le direcci6n de lt: vibr2ci6n .. Se :registraran las e~ 
piges producid2s por 1 6 2 fibras usando co~o electrodo activo la 
pinze cue sostení2 un h6Z Ce fibrcs y ca el electrodo de r2~eren
cia ubicedo en 12 c2beze del eni~al. Se ncluye el registro de la 
<:>C"tiviLwd G.:-: 2 i12uru.-.~s (-:..c11;.e:.Lio Ll~ 3ucjel i y i·:t::ci:.!Üi::.r, í575). 
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En los-experimentos iniciel~s se observsron las csrecterísti

ces de 0 las a-ferentes Utriculeres en la búsr:ueda de criterios cuali

tativo"s para su c:::les1ficaci6n. Cansideraraoz; cor.io criterios adecua

dos: a) la actividad espontánea de le fibr2 1 b) le r~spueste ente 

inclinaciones dE? le cabeza, e) le r!2spuest2 e vibrecioncs. Estos 

Criterios permitieron clnsilicar tres grupos homogéneos de fibras e 

l2s oue E:e les d~nor,inó ti~a I, TI y III. (BuCelli \' Mi:!c~dL'!.=, 1979 

y 1se1). 

Aferente tipo I. 

Cuando la cabe~a del animal se mantiene fije. lBs fibrcs tipo 

I disps~en espont§n;amente de manera r2g~l~=. como SE muestra en el 

histograma de inte~valos (Fig. # S). Al incliner lo ce~GZE 1 Ja res-

pu este consi5te en una variaci6n fé:sico-tónic2 de la fr~cucnci 2 [Je 

desc~rge. Ml estimul2r con une vibración sinusoidal las aferentes 

tipo I responden siguiendo la f":-ecuencia de dicha vibreci6n sienpre 

y CLt2nda esta SE'2 cercuna a 12 frEcuencio Ce dispE"ro espontánea. En 

cie óe 41 espiga~ por $E~t...:.ndo .. Al Af11iccr une vibr~c:.6n r:!!? 5:: Hz, 

le frecuencia óe desc~rga aumento e 52 espigos por segundo. Cuando 

le fr~cuEnci2 ~el es~f~ulo ~5 de 3~ Hz, lE frecu~~ciD ~e desca~ga 

b=ze C2 lt::s afcr!;:ntcs tipo II s:ir. sirr:ilc::es 2 les c\e tipo I (Fig. 
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TIPO J: TIPO II: TIPO= 
:: :·:: : ____ ·;_·:-···::·.,~ -,,'. '>- -..:: " ,- : 

•· .. A ~;t, .. ~f. 
:r~l ~J ·• :f'.?:":"

00 

_, ] J'-----~ 

NO DESCARGA 

58Hz 

,, iNCLINACiONES' 
.:...~ ·-·· ·-· ----·- --·- _; 

34Hz 40Hz 

VIBRACION 
SINUSOIOAL 

40Hz 

Fig. h 5.- Tipos de eferentes. En las colurnn2s se muestra el tipo 
de respuesta obtenido ante divarsos tipos de estimulación (renglo
nes) pare los tres tipos de aferentes utriculares del sistema ves
tibular del pez guitarra. Las aferentes tipo I responden a la esti 
mulaciún c:;on inclinaciones aumentando su irccucncia y c:idcptando de 
manera fásico-t6nica¡ no adaptan con estimulaci6n vibretorie. Las 
tipo II, rcsp~nc~n ~ 12=.inclinucioncs t2n~~2n ~=upt~nco Ce ~ünera 
fásico-t6nica, pero estas fibrcs sí muestran adapteci6n de tipo 
lento 2 l~ estimulcción vib~2toris. Las fibr2s tipo III, Gnic2 que 
na tienen un6 frecuencia b2ssl de disparo, res onc n de rnenera com 
pl=t~mente T2sics 2 las inclin2ciones. Ante es imu 2ci6n vibretorT"a 
responden ee ~an~ra SDGtenida y sin 2da~tar. ( orn~ o de Sudelli y 
h<:icadar, "i979). 



- 25 -

# 5). Lol!.lensteln y R,oberts (1949), teniendo en cuen~e estas cai-act,!t 

r!stic:Es, agrup~!'on est.os dos tipos de aferent_¡;-s juntos ·y los llam~ 

ron receptores de gr~veCad. Las diferencies entre Fibras tipo I y 

II se hacen evidentes al estimul2r con vibraciones: las aferentes 

tipo II zu~en~an ou frecuencia de descarga independientemente de la 

f~ecuenci2 de estímulo usede, a diferencie de las tipo I que para 

algun~s frecuencias de cstimulaci6n disminuyen su frecuencia de des 

ATer~ntes tioo III. 

Es tes e'fer·entes no presentan actividad- espontánea ( Fig. f;' 5). 

Al som;ter la cabeze e inclin~ciones disp~ran sólo durünte les tra!!_ 

siciones de una posici6n _a la otra, de manera totalmente fésica (f·~ 

cad=.r y col. 1975). Responde a estímulos vibrEtorios con une desee.E_ 

ga montenida {Low2nstein y Roberts, 1951). 

Panel de los distintos tices de aferentes. 

C2b2 deot8car aquí, le importancia generol que tiene el no CO_!l 

formarse sir.ipler.;2nte con c.·escribir tipos de fibras, sino profunéi

zsr en el análisis Ce le signi fic;;:;ci6n funcional QUe esto ·puCier2 

tener, as! corno tc:mbién en el eEtudio de los ele~2ntas que o~iginon 

estos dif'e:-ente~ tipos Ce r2spuestes ante un rnir;mo e5tÍr.iL!lc. Cree

mos que e-1 mod~lc:je es una he:rrC!!o•ientc especi2lrn2nte útil p~r2 abo_:: 

dar est<: Úl tir.,O prob} E'0C r \''? r'!.!C ¡::~;-;:-:i ":.~ Ei tu<;r con b2Stante prcci

si6n" el origen de posibl~s dife:encias sin n~cesiCad de pensar en 

sis temr:s celulE:res cuc;li ta ti vr:r..cn-::e di "f==en:::icc!::s, sino sir.:plem2nte 
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li tativ_os en el cor.iporta"1iento del sist2rna desde el 'punto de vi~ta 

de la codificaci6n ser.serie!. 

Ecuilibrio. Podemos considerar que los diferentes tipos de af.!!. 

rentes llGv~n una infor~ación diferente al cerebro (Goldberg y Fer

nández 1975). La cepEcidad de los aferentes utriculares para respo.!l 

der 2 el tes f:-ec:uEncias pErrr:i ten que el animal sea cc:ptiz de detec

ter rÉpida~gnte movimientos bru~cos de la cabe=a. Si se aplica un 

movimiento brusco a la cebe~e del animal, las aTerentes utriculeres 

respond~rár. en forn2s diferentes y comple~;nterias. Le respuesto 

más clara seré la de les tipo III, que consistirá en una andanada 

de potenciales de acci6n. Ya que estas aferentes son sensibles a fre 

cuencias relstivar.icnte altas, el movimiento será coCi"ficaC:o r:E.pid.:;.

mente. Sin embargo, le información transmitida por afErentes tipo 

III ne le permite el siste~~ nerviosa central, le éiscriminaci6n e!l 

tre un c2~bio Ce posici6n y un cst!~ulo vibratorio. F2ra hacGr posi

ble estz: di:ocriminaci6n deberá consice:-2rse el cambio de frecuencia 

de Gisp~ro de 155 fibras tipo I y II. La inforrnaci6n Ge les "fibras 

tipo II será codificado r.;;§s rápido porrue 1 como VFT'"~·DS mfis RrlP] en

te, estss Tibras responden a frocuencias m2s ~lt2s ouc los tipo I. 

Los resultados de nuestro ~odelo nos per~itir~n rnostr~r si dileren

ci~s cuantitctives en los pe:-án::?tros Cel r.scanismo QE?n2:-ec'or éc e.s

pig~s pueden 5Er respon~~bles C2 le exis~er.cic d~ ~res ~ipos de af~ 

rE!n'°tL:~ capec2s d2 trünSi7litir infornación conplerr.S:ilts;;i3 de los mov.!_ 

mientes de l~ c2bez2 =l sistEi7!S nsrviosa centr:l. 

Aqc'ic5.án. Fér<O di$cutir 1~ p::-ceoci6n sonare, d2ber.;os co;.siCe

Tü!' er. p!":.r.e:r 1.t..•gc.:r l;; r=.lc:.ción 2n~..:re el e~tír;iulo acú:::-tico nc.-twrcl 



- 27 -

p~ra los elasmobrenquios y el estímulo vibrutorio usado por noso

tros. Las ondas sonoras, debzjo del agua tienen dos componentes di

ferentes: presión y desplazE.;.,i!:!nto. L2 relación entre ~rabos depende 

de la distencia e la fuente sonore. Le onda de desplazamiento decae 

rápidamente con 12 distancia y es efectiva s61o a pocos metros de 

1-e fue:?nte sonora (en el CEmpo cerceno). La onde de presi6n puede a,!. 

can zar distancies mayores (el c:¡:impo lejano). Esta onda pod:-á estiro..!:!. 

lar a anir.1Elles con vejiga natatoria, per-o no podrá hecerlo en cnir.iJ! 

les ~ue ccrecen de ella (Ch~pman y Sand, 1974). Un sonido de 100 Hz 

tendré bajo el ague longitud de onda d2 aproxim~damente 16 m y prod~ 

eirá un cambio de presión práctic~mcnte unilorme sobre el animal. 

Los pecEs que cerecer. de vejiga nateto~ia u otre estructure compresi 

ble no podrán detectar esta onda de prcsi6n. En pec~s con vejiga na

t.::.toria, r::l De::- 5!:;tC d2form<::idE, por la onda de p~Esi6n, se produci

rán movir,¡ientos ds tod~s les estructuras vecines inclu\•endo el sist~ 

me vestibuler. Este moviniento puede ser detectado por 12s célulc.s 

pilosaG. Dicho de otra manera, la vejiga nat~toria intErfiere con la 

onda de presión pare generar una fuente sonare secunacrie que tendrfi 

c:u:;.po cc::-::ano. ::.5t;: :JnC~ d2 vib:-cci6n es le ::-ue pwede estirnul:Jr E 

les células pi1osa~. Los pec;s r;ue c~rccen de vejigc nct2tori2 CcS!. 

rno los el::;:srr1obranquics) no son sens:i=::lt;s a 12 onC:c. G<:: p:-~:;ión y r.o 

oyen en el c:ar.ipo lejBno. 

Cor.io le densided del cw::rpa ée los elc.smobrc.n::iuios e;; similar a 

J.a Cel egua que los rodee le ond.:: de vibrc::c:ión 1-:ov:;¡-é_ al 2nir.;2l cor.in 

un todo. Le: otoconie., t!UE estÉ f::!:rr:ic.Ce pa:- p<:rt!culcs r.:ls densas que 
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ruc:: el agua y los tejiCos ci:-cundante:s, ofrece mayor resistencia a 

le vibreción, generendo un novir.iiEnto relativo que mueve .el- apar_o.-

to cilier de .les c~luli::s pilases. Este movimiento ha sido conside-

roda un paso nec8s2rio en el mecanismo de transducción meccno-el~.!:_ 

trice de los sistemas Ce célwlns pilosas (Flock, 1965). Ye que las 

vibrcciones dE todo el cuErpo sen e} :::stfmulo acústico netural de 

los el2srnobranquios, una vibroci6n del utrícL:lo es preferible a un 

sonido en el 2ire pero simulcr un 2~tí~~10 acústico • 

.Experimentos conCuctu2les hon aportado eviCEncia convincente 

de ~u~ la onde de viS~ación es el eGtf~ulo afectivo en le euCici6n 

de al~unos el2s!"1ob:-ent"?t:ios (Helly \' r:elson, 1975). El utrículo no 

pueGc ser clesc2rt::::do, t::ntonces, cor:io ó:-aeno 2ucli.tivo 2n estos pe-

ces. Las af'c.ren¿,25 tipo III son sinil2res 2 1::-s cocleares de rn2r-.!-

feros (ñiong 1 í555) Las aferentes tipo I y II tnrabién son sensibles 

ü frecuenc:!.::s cercanes e la frecuenc!.E de Cescorge es_1antáne:e (er.-

tre 15 y 50 Hz), pudiendo por lo tento trans~itir informeci6n ecu6-

tica. Sin embargo, las aferentes tipo I y !I no re~pcnCen con un c.§. 

III. Si ellas Fu~ran les únic~s nl~rentes 

:::cu~tics, la detección de un scnidc sería una t-=.rea complicada p2:-<J 

el sis tc;!rn~ nc:rvioso. centrcl. 

distintas ir2cuen:::i E!E. y cornpc:::-crlos con resul t::::idos conduc:tual;:;:s. E_g_ 
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los tipos de aferentes u~ricul~res respond2n a vibraciones con sen

zibilidad suficientern~nte 2lta como·p~r~ intervenir en_ la codifica

ci6n de seF1::i.les auditivas. 

Habiendo definido nuestro ~adelo y los resultados experimenta-· 

les que se pretendEn simular, pés~rewos al análisis de la cepacided 

del modelo pEra reproducir las c2r~ctEríatices d~ respuesta de los 

diversos tipos de aferi=ntes. Conviene Enotc.r oue nos,·intcr~EJE lo

gar, a pesar de les simplificucion~s ya se~aledas, un moG~lo co~~l.s_ 

t~, que permite, con vari~ciones cuantitativas de sus p~r6rnetras. 

reproducir carecterízticas de co~ific~ci6n de la informaci6n senso

rial en el sistema vestibular. 
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Estudiaremos en qué condicio;-;es le C:esc;;:rg2 de les espigas en la 

eferente se sincronizer~ can un esttnulo de tipo sinusoidal. Exper.!_ 

ment2lmente se encur:ntrn una diferencio entre las fibras tipo I y 

II 1 -- ésta _-cansis_te en liJ c<:!pacidod de las fibras tipo I de descarger· 

s_igui_enda la frecuenci2 del Estímulo, en tanto las fibr;:$ tipo- II 

na presentan este cor..partamiento. Este renámeno se conoce en inglés 

como "phase locl:ing", es debido a que la aferente, desc~rga alrede

dor de una fase fij~ en cada ciclo del estimula, al estimular con 

frecuenci~s cercanDs a la frecuencia espontánee de la fibra (Fig. 

f/ 6). Fo:- carecer de un té¡-r.;,ino rn§s adecuado en espai'.ol para denarnJ:_ 

nar el 1:phase locking 11 , s~gui:-er.:os a los ewtores quE usan lo palc

bra sincronización (Ascoli y col .. 1 1974). 

Esta sincronía significa que cade cicla de un estí~ulo sinusol_ 

d2l produce une y solo una descarga de espiga en la célula eferente, 

y que esta desccrga guarCo un~ releción de Tase eproximadamente fija 

con el est!rnulo. 

Le sincronizaci6n h~ sido ampliom~nte estudiada usando el mode

lo del intEgrador con pérdida (Hodgkin, 194E.-; ñescigno y.col .. , 1570; 

r'.night., 1972 a, b; Stein y cols., 1972¡ ;.;scoli \' cols., 1974 y 

1977; FohlrneistEr y cals., 11=74, 1577 a, b¡ E2::-bi ".' cols., 1575¡ 

Fo;?gio y Torre, 1977; .C.ncelini y Fet::-2cchi, 1s-:·2; EruckE'tE:in y Zt?evi 

i979¡ Ze~vi ~, 8rucl~~,tEin 1901). Co:-: dicho moc!.:lo se lo:Jra fácilmr::nte 

reproducir e;:;"te fE:i16r.1::nc, ~"';-o Ci ffcilr:-,c;nte se lc:r;:;;n rr-odelsr f"it:!"<:!S 

cuE no p=cscnt~n s~ncro~iz~ci6n. ~l probl~m~ es ~ntunccs simular el 



- 3'\ -

J_ 

' 
_J_ 

' 

---, 
! 

Fig. # 6.- Sincranizaci6n de les descargas. Une Tibra que descarga 
espontáneamente a una Tr~cuencia de 42 espigas por segundo, comien 
za a deecarnnr en unn f'ió'se fi -iB o~ un estímulo de 50 H~. ·Ar:oib2 =~ 
registra la-activided de le fibra y abeja el estímulo aplicedo. El 
anÉlisis de la· respUaGta en fese permite asegurar, p~ra fibras con 
descarga espontánea que est~s están respondiendo ente el estímulo. 
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sincron~zen con ia· frecu2ncia del estír.iulo. C::s ader.:ás d12:Jcable, 

logr<:!r Con un mismo modelo reproCucir el c:::Oi7lportar.iiento de-_ las Fi

bras tip~ I y II. 

Es interesante el estudiar la sincronizaci6n 1 a pesar de sér 

un evento muy particular, porque nos está infcrrr::ando sobre di feren

tes ·caractt;:r-ísticzs de codific2c:.6n en las efE:-enteS. Por ·atro-1-e-do, 

su estuCio tiene iwportanci2 p~ra annli=ar la bondaC de un modelo de 

descarga rep:::ti tivE., \'2 que son los elementos como éste les que nos 

p~~~iti~~n decidir entre modelos se~Ejantes (Angelini y Fatracchi, 

1978). 

::::1 análisis d2 nuestro rr.odclo nos ha perr.;i ti da reproducir fen.É.. 

~enes L;UE se observan cuando se estudia le sincroni~aci6n corno san: 

e) desaparición de la sincronizecián cuenda ~e increm2nte la inten-

sidod dsl estímulo m~nteniend~ une frecuencia const2nte. Eete fen6-

rneno p2r2dójico es típico Gel nodelo del in-teore::dor con p€réidzo 

(Angelini y Fetracchi, 1S78), y se p:-oduce también en el modele que 

proponera::is: .. i='uede obEi~·rV<:!TSe exp:::-iment~lr.ientr: que c=:te procr:so !3e 

produce cuenda se e~tudie le respuest2 de les nferent~s v~sti~ul3-

res ente intensiGcdes c::-!:!cientes d~ Estímulo. (F2g. f. 47;. b) Se :-e

pr·odu::2 también 12 p~rC"iGa de sincrcni:;:;::ci6n r:i..:= se pre52n-:.2 cuen-

do, pa~e una int~~sidsc'. de est!mulo constante, se au~ent2 la f:-e

cuencis de estir..t..!l<:ciór:, ~vl'.!n"to sin r.rc:yor rc=.l :v<nci. <=' ¡:i:>:~ Pl ?.nl!l i-

sis del r.·oc'.elo. 

r.os int~resa ectu~iEr ccn nuas~~c ~odelo si somos c2p~c~s de 



- 33 

cioncs necc~cri2s pe~ü que se produzcD una Ccsc~rgc en fose, pensa!.!.. 

do en que estE! hecho depends::.·2. de las rel<:!ciones r:ue gu;:rdan entre 

~i le cvoluci6n del umbral luEgo de una desc2rga y le forma del es-

t.írnulo. 

En la figura ff 7 se muestr.a esta si tu2ci6n. En elle se ilustra 

corno or.tc uno Ci E:rte evaluci6n dEl urr.br~l - U( t) y un ;stiriiutci- E(t)", 

na se ·producirá sirié:róriiz;;:c16n_ -en--ct..Jalquie:r--fase del- ciclo de esti

mulaci6n. 

(En el caso- de-la figura -/! 7 nunca se producirén descargas si~ 

cr6nicas péra -fases menores que~ ). Puede obscrv~rae cor.o ante un 

mismo estímulo, puede o no producirse sincronizaci6n C~pendiendo de 

los perárnetros de evoluci6n del umbral. 

Anélisis Cel modelo cara orcducir sin=rcniz~ción. 

Hemos intentado, sin éxito deducir una exp~esión explicita del 

período par~ el cual, daGa une d2scaroa en el instante t
0 

se produ

ci~~ una nuEv2 en el instante t
0

+ T donde T es el pErÍoda del estí

mulo. 

HeNos dEbido procede:r por.simulaci6n computacionEl para deter-

minar la c2pr:cidad de nu;?stro modelo pare :reproCucir lo~ fc:!n5r.:er.o.s 

obst;rvados en las efe:-entes utriculares. Ferticul::::-r1.1~nt.e nos inter~ 

brES ciue no pre5~nt2n sincrcni::2ci6n. En le:; fi::ura ;: b se r.iu~strsn 

los result.aCos obtE:nidos. Puedt:: o::scrvarse en lns gráficas de fre-

lo, (&re:as ~cmbrecdas ;n la ligw::-c ~ 6) dcfinic'.o por l~s f:r-ecut::n-
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< a:: 
a. 

to +T E(tl 

Fig. 7.- Condiciones para le sincronización. La dESCErga de espigas 
SP i=:inr.ronizE :n Ce-:~r;.;i:i::r!::::: ~;::::: (;:~ Cl. i;¡stt:.fitt:: to) ti~l l:i:~tÍmulo 
sinusoidel E(t), si lo si~ui~nte CcGc~rg2 se praduc? 2n·1a T2se 
é + 2C\\_.. correspon~iente el instante t 0 + T; dar.e:: T es el pEríodo 
ci2l estí~ulo~ Fuede ve~se le influencia que tendrá le fcrmE de evo
luci6n del u~brel U(t), ya l;UE si biEn UCt1) producirá sincrcniz2-
cián, U(t2) no lE producir§. Puede observErse también que dada U(t1) 
sincr~nizaci6n es posible solo, per2 velares de r2~e meyores e ~ , 
o de lo con~r~rio el u~~rLil se encontr2r2 con el estímulo antes de 
¡! + 2 
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Fig. 6.- Se rnu~stran 4 gráfices de frecuencia (expresade coma por
centeje de la frecuencia esponténea), en funci6n de la a~plitud 
Ccl c=t!~u!o (=~p=c~=d~ ca~~ P==fw~=~==c e~ ~=C8!~=~5n). ~n ==~= 
gráfic~ s2 r.iu::.stran 2 curv~s (cu2 carresponC:en a T mí.n y T r.:.áx), 
en7re 12s cué}l~s ::;e ~iefine un 2::-e2 (sor.brs-2de), C:L!!"" co:-r~sponde 2 
les valar~s de inten~idaC de e~t!mulo y frecuencia pBra los que la 
neurona De sincroniz2 con el estímulo. Ceda gr~fica corr2spande a 
distintos p2::"ám2tros de evoluci6n del u~=ral Cnú~:ros 100, 10, 1 y 
.1 = Cte. de tiempo).. Fuede ve:rse como al car:.bicr los parÉ.m=:tros de 
oper2ci6n d8l r:iodP.lD cu~entc::: o dis°'inuye notorier..ente la pro~sbil.!_ 
dad de au~ la célula se sincronizc con el estí~ulo. 
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dada una int.ensidf3L· del estímulo .. .C::s-te intervalo no solo dapende del 

estímulo, sino, co~o era de esp~r~rse, depende t~mbiÉn de la evolu-

· CiÓn del u~~r2l, espcciclm~nte de 12 constante de tiempo de le exp.9. 

ponencia! con C'LIE se ha simuleCo li3. evoluci6n del umbral. 

Puede observur~e ~ue p2ra constantes de tiempo medianas les 

frecuencics pore les cu2l8s s2 produce sincronización v~rían en un 

ri=ngo mayor oue los velares p~ra lo; que se produce sincronizeci6n. 

cuando la constant.:: G<:. tic:r.po e5 gr;:;¡Cc. (g:'6fic:e. r::ue se prcdwCe 

con 100 en la Fig. ¡; B). 

Consten~es de tiempo grandes nos permitirán entonces modelar 

Fib:-as tipo II, ye que el rango de frecuencies del E"s-tímulo que p:-.E!_ 

duccn sincronización es tan pequeño, que es práctica'-•Ente ir;;positle 

de encontr;r experiffientalmente; dada la existenci2 de variaciones 

no control2des en 12s fibras ~ferent~s. 

Este resul~ado prueba que pode~os mod2l2r lDS aferentes Tipo I 

y Tipo II con un modelo común en el que variamos el velor nún;=ico 

de uno de los par8~etros. Cbs2rvando este renultedo d~~Ce un 6ngulo 

distinto constatamos que, c2rnbios cuantitativos de un p~rórr.etro pu~ 

den ll:=:gar e. cenerEr di ferencios cuali_tativÍ:s en el cor.i~ar~c::::iento 

global del siste~a. 

Es inte=esante destacar le equivalenci2 mate~~tica entre nu2$-

tro modelo v el del int2grt:!Oor con pérdides (ApÉndice: 1), va c:ue 

b:-2s r:u~ na dcsceroan e:-: fasE. De !:!si;a manc:::ra puede és2;¡ur:::¡-se r¡uE 

Cicho r..or::slo Gsbe=2 p=.:::-~ d~termin2c'e s2lecci6n Cr; pwrá~c.tras rr:prc-
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ci6n de eztos per~metroü 1 que p;rmiten reproducir fibras tipo JI 

c::on el integrador con p2=did2s, nos ha llevado a 16 conclucién de 

que este es un modelo insuficiente, ys que· se re[;uieren const::ntes 

de tiempo no =eclistos Tisiol6gicamente pere simular estes afe~en

tes. (Sato, Sudelli y González, 1982). 
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FlELP.CION FRECUENCIA DE DE5CARGA-FFlECUE~JCIA DE ESTIMULDS. 

-Aferentes Tipa I. 

Cuando se analiza la relaci6n entre le frecuencia de estimule

ci6n y la frecuencia de descerge se encuentra que -la frecuencia de 

dispare de las aferentes tipo I, es similar a le frecuencia de esti

~ulaci6n, en- tanto esta se mantenga en un rengo cercano a la frecue.!l 

cia espontánea de descarga de le fibra (Fig. # 9, Experimental). 

Operando el modelo del MGE que hemos propuesto, se encuentra 

que este rep~oduce el comportamiEntc de las fibras tipo I, ya· que 

también se produce un seguimiento de la frecuencia de estímulo, para 

frecuencias cercenes a la frecuencia espontánea de la ~ibra (Fig. ff 

9 t·~odelo). Fara rnodelar este comportami2nto se usan valores de la 

constante de tiempo cercanos a 10. Estos valores han permitido re

producir fibr2s que entran en fase. Se encuentra una discordancia e.!2. 

tre el modelo y los detos expEriment2les en el hecho de quelas curvas 

de frecuencia de estímulo contra frecuencias de descarga producidas 

por el modela pr2sen't.an un .segundo de pico, que revela una rel2ci6n 

de seguimiento de una dEsc2rg2 cada dos ciclos del estímulo (Fig. # 

9, Modelo). El hecho de que e;i,:.perim;:;ntalm::nte nu se produz.ca enfas~ 

miento una a dos, se pueda deber a que 12 Qenancia del filtro que 

precede al mec2nismo gene:-<::dor de espigus estÉ cortando la respues

tu a 2lt2s frecuEncias. Los r:sultaGos de nuestro moCelo pres~ntan 

similitudes llar..2.tivcs con reeul te.dos de sEguir:iir=nto p::-e~entcs en 

otros sistemas (Perkel y col., 196~; Segundo, 1979). 

Afer~ntes T3:_p_~_'.!):_:.. 

Para modelar este tipo de 2ierentes usorernos va.lores gre:n::Jes de 
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! 

Modelo 

Frecuencia Medio: SS Hz 

Frecuenc~o del Estimulo t Hz:) 

Fig. # 9.- La figura muestra las gráficas de frecuencia de dispero 
(ordenadas), contra frecuencia de estimulaci6n (abcisas)¡para fi

·bras tipo I. Se comparan los resultados obtenidos coO el modelo con 
los resultados- obtenidos experir.1entalrnentE. Arr.t:es cu:r-ves presentan 
un m§ximo en su frecuencia de disparo, para frecuencias de estimu
lacián cercanas a la fr2cu2ncia espontánea de la c~lula. Para fre
cuencias mayores C:2l ;:=:r:;t!:-:-:wlc ce enct..:ent:·a C?Xf"Prir.ientalrnente una 
respuesta plana, donde la frecuencia de descarga de la c~lula no ~ 
aumenta cuando se aumente }a frecuencia de estiL.ulaci6n.La curva 
producida por el modelo muest=a un segundo pico de frecuencia en 
frecuencias de estimula=i6n rnultiplo de la frecuencia espontánea 
de disparo·-~ 



la constante de tiempo c.,-=_ 100), que han, permitida simular fibras 

que no entran en fase.En estas condiciones se obtienen aumentos de 

lu frecuencia de descarga de la fibra, para todas las frecuencias 

de estimulaci6n (Fig.O 10). Este resultada coincide completamente 

con los resultados experimentales. 

Discusi6n. El ajuste de los resultados del modelo can los experi

mentales para la relaci6n frecuencia de estímulo-frecuencia de d~s

carga, no agrega nada a los resultados presentados en 12 secci6n so

bre descarga en fase para las fibras tipo I. Sin embargo el hecho 

de que el modelo de les aferentes tipo II ajuste también a los re~u.!_ 

ta dos experimentales 1 aumentando la frecuencia de descarga para to

das las frecuencias de estimulación, nos indica que el modelo que 

elegimos pone en evidencia características sustanciales y no circun~ 

:-tanciales del MGE. 
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FRECUEf~CIA ESPONTANEA. --- -- --- -- - ---~ 

5 10 so 100' 500 

Fig. # 10~- Se muestra la gráfica de frecuencia de disparo (Ordena
das), en funci6n de la frecuEncia de estimulación (abscisa) produci 
da por le operación del modelo. Como hemos anotarlo, las curvas exP.e 
rimental y del modelo se caracterizBn par ser bestante planas, y -
con·pequenes oscileciones p~re toda el rango de Trecuencias de esti_ 
mulc::ci6n usada. 
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Otra cnxactErísticc de la respu;sta Cináwica de l~s aferentes 

utr!cular~s a rnodEl~r aon l~E curv~; de ganancia. Este modelaj2 nos 

p~::-r.;i tir§ valorar moa.jor el ~oé<::lo pro puente \' ·por otro lado, val.o-, 

rer ~l ~étodo propuesto p?.r~ eoti~ar la g~n~ncia de.las arerentes

u-t:riculs!-es. Herer.ooo;;. en pri;;;;z:r luQBr un::? br~v2 deE:~=ipci6n- d~l ~~t.!::. 
do p;:rL! lL!!:;QO p;oes2ntar los renultnnos experimentales y--ctel_--~odelo 

pare los distintos tipos de fibra. 

M~todo. P=:r2 el a:i~lisis dinámico del funcionarr.iento utricular 

es nec2serio meCir la sensibilidad de las diferentes af~r~ntes ante 

Estímulos vibratorios de 9iferentes frecuenci~s. En el c2so de les 

fibras Tipo !II, este ar.álisi~ es s::ncillo, ye que e5t'2.s fibras no 

descargan espontáneamente. Entcnces, lz é2termin2ci6n dEl umbral o 

Ce su inversc (la sensibilidad) pued~ h~c~~3~ ~~cilmente determina!:!. 

da el estí~ulo mínimo que produce espigas. Por el cantr~rio en las 

ribras Tipo I y II, este 2n&lisis se co~plica porque 12 d~sc~rgc e.§.. 

ponttnea ht:ce r;ue la dster ... in<:;ción de la sensibilided dC?t:a h2CErse 

uSando m6todos estadísticos. 

AsÍ 1 el ¡:;ri6li=!= de le::. ..-.esul~t:;;Gos '\/ el estudio DE l;:; rel2ci6n 

dos esp~ciali::s, y~ que 12 simple in.specci6n de 12 re1Dci6n entre 

c:i6n sinuscid2l ~ una n2urcn~. Le oi~ple inspEcci6n del EGtímulc y 
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Fig. # 11.- Procedimiento estadístico. A: registra de d~scargas afe 
rentes Ca=riba) y de la salida del acelerámetra (abajo). 8: histo-
grama de ciclo usando los rEsultsdos De la neurona A. C: distribu
ción circulo:- donde? l:::r; z::;pigür> de A se :c2p~;;:.~2nt~n coffia v2ctores v 
donde se calcula el vector promedio. D: repres2nt2ción polsr del his 
tograma de ciclo, el v2ctor promedio Y su región de confianza. -
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cxictcncio d~ un2 r2l~ción e~tínulo-rcspuesta. Une de los m~todos 

utilizodoG pnre analiz2r 6ste tipo ~e rel8c~ones es el uso de hist.E!_ 

grar.oE:s de ciclo (Figura t 118), en los cu~les oe escoge un interva-

lo, de 12 sinusoide \l se ocu;.iul2n sobre él, 2reas iguales par cada 

Evento que cae en ese interv8lo. Este tipo Ce enálisis permite un 

análisis adecueGo, eun~ue 12 fase rn~dia y l2 v2=ianza dependerán del 

intervalo de fase que se defina. 

estímulo, dsbe~os probe¡- le hip6tesis nule (la no dependencia de le 

frccu~nci2 de Gisp~ro de la neurona ccn r~cpecto a la vibraci6n me-

cánica). Una forma Ge rcsolv~r este problcmE es considera~ como va

riable 2l~atori2 e le fcse Gel cstí~ulo sinusoidal en le cue se pro-

duce le: d~sce:-ga (1-iardia, 1972) .. Una r.1Ucstrr:: de velori;s de este VE-

en un eje de coordsn2dez pelare~, Cunde los ánaulos (~) de l~s vec-

to~es con =espccto a una direcci6n fij~ d2l pleno (r) rep=esenta le 

releci6n de feses entre la espiga y la máxir:i<:: aceler:::ción del ~stím.!:!,. 

lo. Si no hay releción entre el estíraulo y la actividad aferent2 

lzs es¡:::ig2s se producirán con l~ niEil;;;: pr_ol-iabiJ.id¡;,::i en c.u2lc:ui2r pu.!!_ 

to del ciclo y los vector2s 2st~rán uniforper.ente dictri~uídos en el 

circulo. En ~ste ceso, el promedio de todos los vectc~cs 

ño v cc2rá con probebilided del 95;~ dentro de une regi6n de confiEln-

íSíL) .. En la figure¡ t 'i'iD, cad2 barre riel his~;o;_::r2r.:2 de ciclo est2 

r=:p:-es~ntaC.:;: por un punto P del planc. cuy2 Ci:::t2ncie (d) a un punto 

fijo er:: equivc:;.l2n"te 2 le altL!rc C:? l<:: b~:-rLJ 
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~ngulo ce-:) _con una dirección (r) rep:-esents la rase del punto me-

dio dE la base de le barra. Para analizar las características de la 

respuesta de afErentes Tipo I y II, usamos la representaci6n polar 

del histograma de ciclo, el vector promedio y la regi6n do canfian-

za (represr:ntada por una l.ínee s6lid2) como se pr~sentan en le fig.!!_ 

ra f.:" 11 o. Far Último definirer.:os el vector ganancie como el cocien-

te entre el v~ctor p:-omedio y la amplitud del estí.r.iulo medida toma.!!. 

do como unidad la aceleración de la greved2d (g). Le ganancia puede 

ser convertide en espigas/s y se multiplice par el doble de la fre-

cuencie de disparo. 

En la figura 12 se muestre una epliceci6n del métrido descrito 

e reswltados experimentales. En esta figure se ~uestren espigas re

gistradas junto con el estímulo vibratorio, el hi~tograma de ciclo 

en coordenadas cartesianas y polares y el vector pro~edio con su re 

gi6n de confianza para cuatro amplitud~s ~if2r8ntcs dE wn E~tí~ulo 

de 50 Hz. La releci6n entre el estímulo vibr::torio '! 12 d:::sc;rga de 

la fibra no puede ~er detect8dc por inspección visual de los regis-

tras oscilográficos (Figura # 12A); sin e~bargo, se hace evidente 

para la amplitud mB\'Or (0.034 g) en el histo;ir2i7l2 de ciclo (Fi~ura 

fl .. i2B). Al usar la prueb¡J recién Cescrit.a, le hipót..~::.i& nula t::::. .i·c-

cha.::ade pare estímulos de .D11g (Figure f! 1ZC) .. ~íl 2cts cL::o Csf"inl_ 

r~mos car.ia Ui71br;;?.l al mínimo estír.iulc pc:r::::: el curo.l el \.'!?ctor pror.ie-

dio CE:e fuere: ce la ri:;gión de confier.z~. r·.er~cE d2s~E:cc:rse corr.o un 

ceso esp~cial en estos histogramas pola~es, le reprec;n~~ci6n obt~ 

niCe cuan~o la célula Cesccrga signiiicativ~w~nte en L ~ases del 

ciclo ::!n v2z de unE: sola. A p!::scr de c¡ue obtrc:;n;¡¡::rnos un sola vector 
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Fig. # 12.- Respuesta a estírnulcs vibr2torios. En cada column2 se 
reprEsente lE respuesta d2 efe7entes utriculer2s ente estímulos de 
dif2rente amolitud ... A: meonitud del estímulo, i:;soioas v forna del 
estímulo·. B: prob2bilidad- de disparo en función de- le fase del es
tímulo (histo~raÑa de ciclo). C: reprEsenteción poler del histogra 
me de ciclo. La fecha represente ~1 vector ~=dio en un2 escala ar::' 
bi trc:¡-ie v el círculo ES la región dE confianza correspondiente. 
(tomado de Gudelli 'I/ f·:ac2C2r, 19";9). 
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promedio, reelmente existen do~ r2giones de significaci6n. Tal es 

el caso en las aferent2s tipo II, a altc FrccuEnc~a de esti~ul2ci6n 

éstas c~lulas se sincronizan significativa~ente en dos fases del 

ciclo. Este fen6meno se rEproduce también pera las c~lulas I y III 

a bejas frecuencias de estímulo. (Fig. # 14 y 19) El histograma g~ 

nE¡oedo en estos cesas, lo hemos denominado C::e "tiobl2 bucle"·, ya 

que presentan una dispersi6n de puntos elrededor_del vector resul-

tunte que remedan dos asas. (Fig. # 18). 

Aferentes Tioo I. 

La ganancia en este tipo de célules muestra, como era de espe-

rErse, un máxi~o para frecuencias de estimulaci6n cercenes a la fr~ 

cuencie espontánea de dispEro. Puede observarse un aumento tanto en 

la gan~ncia, como en el gredo de sincronizaci6n cuando un estímulo 

de a~plitud fija y fre~uencie variable se aproxim; e la frecuencia 

espontánea de la fibra (Fig. # 13). El hallazgo de que les curves 

de Qancncia y fase en funci6n de la amplitud no non rect8s horizon-

teles, indice que el proceso de codificaci6n no es lineel. 

Para estudicr de maner,;; completa el co.';"';porterniento de este.s fi 

bras se combine.ron diversas intensidades d2 esti..:ul:J:ci6n y diversas 

.trecuencias, pa~a obtener unE indicaci6n precise d2 l~ Q~~2nci~ del 

a la frecuencia de descarga espont§nea de la fibre. puede zer repro-

éucido utiliz:::nda nuestro r.iociela de aferente Tipo I d~ las seccio-

nes cnteriores. fo le Fi~u:ra 
,, 

15 se pre~~ntan 5!..!!J!?r;::iwestes las CU.E,. .. 
\!L!E: es gz:nr:.ncia :xpez-ir.i;ntcl y del '-·!:ldelo. Pu2Ce obse:rv:::r5c c:ue Er:t-
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E"ig. f; 13.- Comportamiento dinámico de una 'fibra tipo I. Arriba 
los histogramas d~ ciclo de representaci6n polar, el vector me

dio y su ragión de confianza para un estímulo de frecuencie vari~ 
ble (numeras superioI-<:?s). Abüja de c<Jda histo;rema de ciclo los 
valores de ganancia y fase de la ganancia. Abajo a la izquierda: 
ls curva de ganancia en funcióri de la frecuencia, la curva tiene 
un pico máximo para f'rectrencias Ce csti;:;ul;:;ciSii ct::rc<:inas a la fr~ 
cuencia E:!Spontánea_ de disparo de le célula .. 
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Fio .. t 14.- Comportamiento dinámico de una fibra tipo I. Ceda colum 
na - incluve: respuest2s 2 estímulo;; sinusoi d~les de la rnism2 frecuen-=
cia y diferentes amplitudes re~resenteda.s por el histo~rerna d~ ci
clo en coordenadzs polares, el vector medio y la regi6n de confian
za .. Les ordenadas indican le ampli!ud pico a pico de les aceleraci.E!_ 
nes medidas usando como unidad 10-~ o. Los números a le derecha de 
cada histo~rama repre~Entar. le ampli~ud y la fase de la ganancia. 
Les gr.;ficas de sbajo ~on Le izqui12rcia a uer2chc;: la fa~~ cuma fui"1-
c:ión de la amplitud Cel ~stí~ulo p~~Q diler2nt2s frEcu~Mcias¡ la fa 
se cor=i:::sponCiEnte e.: ;:-,;:ncr c;:t.::~L.:lc ~fe::ti\.'O p;;;.::-c: ;::ro::iuci= u;-;o; res 
puest2 p~ra cada fr2cuencia en Tunci6n de 12 frecuencia¡ la ganan
cia como func:i6n d; l;::: arnpli tud del estímulo p;::;ra Ci Tcrentes fre
cu2nci2s, y 12 ganancié p~T2 el ~enor estímulo efect:vc en Tunci6n 
de 1::: frecucnci~. Di fcrC?nciBs er, !:!l sor.:t::-e2do iC:en"ti f'ic:an dos bucles 
en 12 rc~nu2ste e 25 Hz (Fleche grc:nde). (Tom2.ndo de Budelli y t·:2c~
d.::r, 1979). 
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Fig. # 15.- Se muestra la gráfica de Gen~ncia (ordenadas) contra 
la frecuencia da Estímulo (abscisa) obtenida dal modelo en línee 
continua;compar~da can 18 experimPnt~l r~rr. )PR nfPrr-ntPB tiro I. 
Como podré abserverse Ernbes curves presentan un pir;o !'léxj_¡;¡o de go
nancia p2~E estinul8ci6n con irccuencias cercanas e la frecuencia 
be sel de disp:::ro, coincidiendo de m2n2ra b~stante adecua.da le curva 
exoerimental con la del mod~lo. Pare frecuencias altcs de estimula 
ci6n se pierde la coincidencia Entre ~rnbes cu~vas h~ciéndose muchO 
WC\'Or. la ;nn~ncit: del moCslo C"UE: l¡:; :::xpcrir..::=:nt2l. :=::sta hcicho obliga 
a involucrar un ~1~cenisno de filtrv~o pera las altas frecuencias 
previo el M. G .. :::. .. 
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·bns preEentan m8;.:irr.os rt;lativos, a la frecuencie espontánea de dis

paro y e un2 frEcu~ncia doble de ésta. Pare los r2sultados experi

m2ntales, el máximo correspondiente a la frecuEncia doble es ~enor 

que el otro, lo que no sucede en el ~odelo. Esta diferencia indica-

que el filtro previo al 1-:3E corta la respuesta a las altas fre

cucncies corno ya f"u~ suoerido Bn le secci6n ontr:rior. 

Aferentes Tipo II. La dependenci~ de la ganancia en la ampli

tud del estimulo c!3 menos p¡-onunciada en las aferentes Tipo II, en 

cOmper2ci6n con las Tipo I. El máximo de la curve de ganancie de 

las -fibras Tipo II corresponde a frecuenci~s mayores que l~ fre~ 

cuencia de éesct:.rga espont5nca y el pico correspondiente es menos 

pronunciado que en las células Tipo I (Figura '// 16). 

Hemos sirnuledc el comportarni8nta dinámico de les aferentes TJ:_ 

pe II usonda nuestro moCclo Ce este tipo de neu~onr.s. La curva de 

ganancia es una Tuncián ascendente con une pendi;nte de aproximad~ 

mente 3d8 por octavo. Esto qui:::re decir oue el t·~SE: pro;::uesto ac

tús cerno un filtro p~se 21 ta6. En le Figu¡-2 t; 17 se cornp-¡:;ran estos 

resultados con los obtenidos experiment~lrnente. En ~stos se puede 

fase descendente debErá ser atribuíde a un corte de ~lt~s produci

do por el f'il"!:ro previo al MG.~. 

Otro hecho que nos ha ll~mado la 2tencián en les Tespucstas de 

las fibras Tipo II es l~ aparición de di~gram~s en flor con dos bu

cles p~ra Frecuencias rnayore!::: e la frecuenci<:i de o'cscér-ga 2spont&-
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Fig. # 16.- Comportamiento diná~ico de une fib~e tipo I!. Igual que 
en la Fig. fi 14. Las gréfices de la derecha son de arriba a abajo: 
la ganancia p2r2 el rnEnDr est!~ulo que produce uno respuesta detec
table para ceda frecuencia en función oe le: frecuencia, y la ganan
cie1 amplitud y f2se, en función de la ampli~ud del estimulo p~ra 
di fc::-t:.n'te.s f:-ecuE:r.::ics. (Tc:r.,<:JCo Ge: OuCelli y i·:acodc:r, í5/5) .. 
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Fig. f! 17.- G:-5.fic-.:. ~e le ~cn~:-ici2 (a:-den2d2s) en fvnci6n de le ire 
cuencie C:::e estirnulacián (ebscisc:). Le línea continua r.iuestra la cu'T 
va gene!"ad2 por el modelo y 12 l!nE2 punteada le curve expcrimentaT. 
Se ~uede observEr un increnento en la gEnan=ie de los Gas tipos de 
fibras cuando se ve incre1m:~ritando la frecu;:nC:ia del estímulo, hasta 
oue en un cierto nivel la ~~nEr.ci2 obtenidE cxperiment2lmente empie 
za a Cisminuir, en tanto l~ producido por el modelo continua aumen-=
tDndo. ~ste conportami~nta de la fibra ex~erimentel puede explicar
se cowa un filtrcdo de les 2lt25 frecuencias. 
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nea y amplitudes intermedies.--· La utilizaCi6ri de ,nuestro-_modelo de 

af"er2nte Tipo II para 5·ir.Í~1ar_: el' i;;omportamiento de· estas 'fibras es 

c~paz de reproducir :t;:;:mbién este. feri6ffieno. Como se _muestra en la F.!_ 

gura # 18. 

Aferentes Tioo III. Aunque para estas fibras es posible estu

diar la sensibilidad di_rectar.iente (ys que norlJ"lalmente no descargan), 

utilizamos con ellas también el m~todo estadístico pare la determi

nación de la ganGncia con el objeto de determiner la generalidad y 

vslidi:Z de este mf;todo (Figura ti 15).,. Le g;:;;nancia obti:nicia con este 

método es comparada con la curva de sensibilidad abtenfda mediante 

la determinación del umbral de disparo para distintas Trecuencios. 

L2 curve de ganancia es considerablemente m~s plana que ia de sens.!. 

bilidDd. 

Les fibras Tipo III difieren de las Tipa I y II 2n dos propie

dades Cin~mices: a) el piCo de la curva de ganancia es mucho menos 

definii:::o quE en loe otras tipos, b) la genanci2 es une funci6n decr~ 

ciente C::e. la empli tud del estím-t.J:lo, con pentiente simil:::::= p:::::re to

d2s les frecuencias. 

Fare establecer un mo~elo de_ las fibras Tipo :LII, et; necE'seric 

suponer que el urñbi-al eS--mayor qu~ los potenciales generadores pro

ducidos por estímulos constentes. 

PErD. r..odelar completarnente una f'ibra "tipo III, elegiremos el 

filtre previo (ganancias para ceCe frecuen~ia), de rnaners que coin-

cide con lé1 cur·ve ci2 ~ensibilidaci .. Lo; resul -=.aoos se pr::!e~ntan en 

la Figu:-2 ¡'; 20 jun'to con los resultECD5 exp~rir:.<:n~2lc:?s .. Puec:;g apr;;:

cierz~ ~UE- sn ar..bos c2sos la CU!'\.'O é; g¡:;;nLnci;;; es prá:::ticamt:!nte ho-
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Neuro~as T.ip-ós : L- o rr 
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Fig. f 16.- Cable bucle en a~c~=ntcc tipa !!. [~t~ ti~o de ~e~pues
ts refleja el que le c~lulc está dísp<::-5ndc en fc::;e ccn respecto e 
dos puntos de l~ sinusoide • E:ste cor..po::-~c;~,ie:r.to SE pusée producir 
por un fenómeno co~o el cue se prcsentz en le figur~ # 30 a; puede 
verse que el r.iodelo r2prociuce del todo este comportamiento. 
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Fig. f.o' 19.- Comportaniento dinlir.:ico de afe:-ente tipo III. Iguc:l 
que en la Fig .. r'..' 14. La prir.iere grB'fic;;: de abajo represente la fa 
se de la gen2ncia como función de 12 amplitud del estímulo p;ra -
dif2r2nt22 fr2cucnci~s. Le segund~ representa 12 f~se cc:-respon
diente a le perie horizontal de les curvEs de 12 izquiErda en fu!! 
ci6n de le frecuen=ie .. La tErcEr~ r?pr2sent~ la oanancie corno fun 
cián ce le ~:iplituc' dP.1 F5tÍmulo 02.:"D Ci'fe:-cntes- frecuencias .. En
le últi~a se repreSentc la gnn8ncia estim2da por interpolaci6n P.§.. 
rE una amplitud del est~nulo de 20.10-~ g. en fur.ci6n de le fre
cuencia (lfnee continue) y 12 curvs ~~ ssnsibilidad (l!n~a co=te
Ga) (Tomado de 3udelli y f·;oc2C2r, 1979) .. 
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Fig. # 20.- Curve de g~nancia ( G) y s2nsibilid2d (S.) pare una 
· f"ibre tipo !II. Se corr.pc.ran los resul tedas ~x;:-erir.ienteles con 2os 
del modelo, puede verse que en ambos casos 12 curve de ga~unci~ 
es pr~cticamente plana, no así la curva de sensibilidad que pr2-
~enta picos pera ciertos frecuenc1Bs. 
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ri zont2l \' no cut:nta con loti Ge talles de 12 curva de sensibilidad. 

Esto indica quE lo curva de ganancia no proporciona infor~aci6n 

~cerca del proceso de codificaci6n senoorial en aferentes que no de~ 

cargan espontáneamente. 

En e$te tipo de fibras, también se produce sincronizaci6n en 

dos fases del ciclo con estil'Puloci6n sinusC!id~l de baje f'¡-ecL?2n::ia. 

Puede observarse que el modelo reproduce los resultados experi~ent~ 

les en cuento a la aparici6n de un s_egundo lazo peia intensidades 

crecientes del estíDulo, y el ángulo de este lazo can respecto al 

primero va disminuyendo progresivamente. (Fig. # 21). La únice dif_g_ 

rencia apreciable ent:re los resultados del modelo y los EY.periment.!!. 

les r2dica en que-el ángulo entre los Gos lezos en los resultedos 

e.xpErimE:!nt~les es menor que en el modelo. 

V::!liC~::: d~l F.8todo. Otra utilidaC que tiEne 12 rnodele::::ión es la 

posibilid2d de prober los métodos de proceSéffiiento propuestos. Ya 

que en el modelo se pueden veriar los per~rnet~os indep~ndientenente, 

se puede estudier ta~ti~n como influyen estos en los =nsultedos obt.E_ 

nidos el realizar cierto tipo de procesamiento. En este caso, trata

ffi0;3 d¡:;. t::=.::.-aLl1=:ct:r como influyE?n divsrsos perár.:e-:ros del ·hGE en los 

v2lo~e; de le ;~nsnci~ écl Ei~~e~~ obteoidos, usündo el m~todo este

dÍstico propuesto ( 8udelli y l·:<:iced~r 1 1979). 

Al elegir los p2rér.-:etro5 di:; r:i;::,n::ra que 21 r.odslo simule les ca

recterístic~s ds les Tibr~s Tipo I, ~e obtiene une curve de gün~ncie 

o.ue presenta máximos de similer anpli tud, cu~ndo la fre-cuenci -a del 

estímulo es un m6ltiplo de la fr~cu2nciG de des::::2=g2 e~pont6nee de 

le 'Fi!Jre (Fioura f 15). L<:1 Oi fc:renci2 En"!::r;:;: los oos valcr~s r.txir.ios 
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Fig. # 21.- Histogramas de ciclo de representaci6n poler para a
ferentes tipo III. Los resultados experimentales a la izquierda 
y los del modelo a la derecha. Puede observarse que en ambos ca
sas se producen histogramas de doble bucle, que se modificBn al 
cambiar la intensidad de estímulo. -
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ob.tenidos en 12 fibre eferente, indicaría entonces, que la genencia 

del filtro que modela les transforr.;8ciones previas al t-~GE, es mayar 

cuando la frecuencia del estímulo coincide con la de la descarga de 

le fibra que cuando coincide con el doble de ésta. 

Cuando los parámetros elegidos modelan una fibre Tipo II la 

curve de g~nancia obtenida no presenta máximos relativos, siendo 

una curva ascendente (Figura fi' 17). Les dife:-encias entre esta cur

va y la experimente! también nos estaría indicando·c2rectc~!s!i~az 

del Filtro que precede al I.o;GE. 

Ci.Jan-do se simula una fibra Tipo III, la curva de gonancia re

sulta casi completamente horizontal; esto coincide con los ~esulta

dos exp:rimenteles (Figura # 20). En este caso p:ider.:os estirn2r la 

curve de ganancia del filtro previo de nuestro modelo rnediente la 

curva de sensibilid2d. Eligiendo una curv2 de gunencia de este fil

tra de ~an2re cue nos dé una curv2 de 52nsibilid2d co~o la hallada 

experimentalmente, le curva de g¡;¡nencia obtenida es horizont.el. Es

te resultado nos est~ indicando que ;~re el caso de les fibras Tipo 

III, la curvo de ganancia no nos indica nada ace~ca de les caracte

rísticas del M:3E ni del filtro pz-[!vio. 

2s zsí evidente que el método ~S8do, rep~rta ventajes únicarne,!l 

te en el c2sa de fibras con descerge espontlnee, y da pace informa

ci6n en el c~so Ce libran ~ilencioscs. 
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GPrnACIDi'J DEL MODELO y ilfJALEIS DE c;,FHCIDAD 

P&RA P~OGUCIR ADAPT,'¡CJON ~ 

Conceptas Fund2mentales. 

La adaptacióii es _una propiedad general de los sistemas sen.seriales.· 

El sistema vestibulcr comperte eGta propiedad (Macedar y ~Óls., 

1975) y presente_ característict.s particulares en estE! proceso. 

El concepto de edapteci6n se considere aquí tal y como fué pro 

puesto originnlmente por hrlrian y Z~erm2n (1926): "Le ed~ptacién 

es una declinaci6n gradual en el ritmo de dispero, la cual ocurre 

ante un estímulo estecionarian. Le respuesta de un receptor cuando 

principia un estímulo constante es un máximo inicial de actividad, 

seguido de un decremento hasta un nivel infzrior de le ~ctividad 

pr2vie o hasta cero. 

Corno consecuencia de eEte proceso el n6mero de células centrs

les ectiv2das al inicio de un estímulo es mucho mayor ~ue el nú~2ro 

de células ectivas durante l~ persistencic del mismo. 

Es nec2sario 'distinguir entrs ad:Jptaci6n, habi tueci6n y acorno

daci6n. La habitua.ci6n es un proceso c2racterístico del Sistema iJe.E, 

vioso Central (Herris, 1943), 8Ue se produc~ 2nte un~ e5ti~uleci6n 

monótona, y conlleva e un2 desaparición gr2ciual de 12 resput!St'1. 

La acomodsci6n es un concepto rl:!lacior.=do con la fisiología 

del nErvio, v consiste en los c;:r,bios de e:-:ci t<:!'.::;iliCod obSC!:'Vcd'os 

~UE hGmos prcpu~sto pe:-a le eC~p~2ción. 

La aCa~tGci6n se Cif~rEnci~ cle:'2mEnte dE la hE itu2ci6n y la 
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acomodaci6n debido a c;ue en contrapos.ición. a estc.s, 18 ·adapt8~i6n 

es un proé~sa peri-fér~c~ de_ órganos-_recf3pt-~reS, -'Y-·.'?~-pa~ . .-9é. ·-,Pr0d-ucir 

se no solo e; nivel i3xóriico sino también:- a- ni·vel S"_¡_--;;~-p:t-~fc~.~'.: y ~-~·e-~·e.ptE_ 
riel. 

El .prDcE~_~:·_~~ ·-:,a~~P_taéi6:~ ha serVidO- como base -para clasificar 

los. rec·ept~!~~~--:_-s~_n:S_~ri~1~s en -da·s -t1-pos·, rásicos y t6n1c·as, _.S~gún 

rilU~s·t·r~~--:--~c:l:~-pt~-bÍ'ó~ --rápid~- -o ·1énta. (Nakajima y Oneciera, 1969 a, b)~ 

La:: irñPDJ:._taricia del pl-Oceso de adaptación en la codi ficeci6n sen 

sa_r~~l_·y_. ccrl~ecuentemente en la percepci6n, queda claram?nte ilustro!!. 

da cuando se nota que puede explicer hechos, como el desvanecimiento 

de las imágenes visuales cuando éstas permanecen estéticas. ( R.F. 

Thompson, 1967). 

Adaotaci6n v tioos de ATerentes en el Sistema Vestibular. 

En caso del S.V. se sostuvo durante muchos años y hasta reciente 

mente que ~~ sxistía adapt2ci6n. Por Ejemplo Loe y cols. (1973) sos-

tienen que en el g2to las fibr2s sensibles a la posici6n no adaptan. 

Puede une comprobar también en los trabajos de Lowenstein _y Roberts 

(1949) que es~os au~ores ne mencionan la existencia de di~ho proceso 

a p2sar Ce que en su trabajo existe evidencia del mismo. Na es h2sta 

el año de 1975 en que Mocadar y cols. ( 1975), UE;Eindo la preparaci6n 

del o!do aislado de elesmobranquio determinan que la mayoría de fi-

bras aferentEs del utrículo adaptan .. Posteriormente Budelli y i·iacadar 

(1979) encuentran mediante el uso de diversos tipos de estimulaci6n 

que parte de este proceso de adaptaci6n se produce a nivel del M.G.E. 

S2 puede observar en la Figura t" 22, que el curso de la adepta-

ci6n para inclin2cionEs se puede dividir en u~ cumpon:nte r~pido y 
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Fig .. # 22.- Tipas""'de aferentes. Se muestra la respuesta obtenida ante 
diversos tipos de estimulación (renglones), para los tres tipos de 
arerentes utriculares. Las aferentes tipo I (columna Izquierda) res
ponden a las inclinaciones aumentando su frecuencia de descarga y 
a.:!_a¡:rt.<:1n.:!.:::; drz ;;;.:;;-;e=~ f==3.cc "!:6n!cz:?; n?J 2c!spt~n con P.Bt.ir.,,_1] pr,j ón vj_
braJ.oria .. Les tipo I!, responden a les inclinaciones de l"e misma ma
nare, y se diferenci2n de las tipo I por presentar adaptaci6n lenta 
ante la cstimulación con vibraci6n. Las fibras tipo III(columna de
recha), no tienen frecuencia espontanea de descarga, v responden de 
mane~a Tásica a las inclinaciones~ ante estimulaci6n vibratoria res
ponden de r.ian2ra sostenida y sin adaptar .. (Ter.rada de Budelli V f·~aca
dar, 1979). 



- 64 -

y otro lento. Este hecho junto con ~l que la adaptaci6n producida 
' 

por corriente eléctrica sea diferente a la producida por el estímu-

1o fisiol6gico, hace pensar en dos companenetes del proceso de acta.e. 

taci6n, uno debido a la actividad de la neurona aferente , y el 

otro debida a que uno de los rnecanisnios previos al .. MGE :· (sinapsis 

a transductor mecano eléctrico), no se. comporte linealmente (Nako.-

jirna y Oneciera, 1969 e, b). 

RespectO al sitio en el que se produce la adaptación, est~ se 

puede av2riQuar cornpsrando la respuesta producids por el estímulo 

natural (inclinaciones o vibraci6n en el S.V.), con la respuesta 

producida por iny;cci6n de corriente directamente en la aferent~ 

primEria. Este procedimiento permite demostrar dond2 se produce la 

adaptación, ya que al iny2ctar corriente di~ectam2nte en la aferen-

te se est6n eliminando todas l2s inTluenci2s que pu2da tener ia et-

lula receptora en la respuesta. 

Mediente este procedimiento se ha encontrado, .que la estimula-

ción eléctrica en la aferente primaria del sistema vestibular, pro-

duce una adapt~cián d~ tipo lento, Fiq. # 23. Esta RrlPptaci6n n~ ~~ 

igual a la producida por esti~uleci6n natural, que se cErMcterize 

por tener dos fases: una de adaptación rápida y otra de tipo lento 

(Fíg. # 28). 

De esta manera podemos inferir que: 

e).- La E:dapt~ción rápida se produce en los ~ecaniswos que ac-

túan a nivel de la célula ciliada (transducci6n rn2cano-el~ctrica, P.!!_ 

tEnci el-receptcrial y sinapsis), hcbiÉndos; p:-opuesto en nu2stro mo-

de1o que se produce esta adaptación a nivel sin8ptico; 
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. ·.r 

Fig. # 23.- Gráficas de frecuencia de descarga, par2 los 3 tipos de 
aferentes'utriculares ante diversos tipos de estimul~ción. En la 
parte superior la respuesta a inclinaciones. Puede observarse la 
respuesta f~sica de las aferentes tipo II (Derecha, Arriba). Las f.!, 
bras tipo I y II responde, adaptando primero rlpidamente y luego 
rr.ás lentnmente hasta estabilizarse. En el centro se observa que an
te estimulaci6n eléctrica directa de la aferente los 3 tipos de fi
bras adaptan lentamente. En lo parte interior se observa 4u~ s~lo 
las fibras tipo II adaptan ante estimulaci6n vibratoria. 

; 
1 
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bra 

b).- La edaptaCi6n'·. ~E? --_tipo_-ie:nto_,_~e· ·produC-e --:a-· n_iVe·1·- de :la fi-

aTerent-e,. -~_comO -_:~¡;~ -;_:~~-~J~~-t~.~~,~--~i:~:~:~~,~~ ::~-~-;-~-q~~~;:_.-~~S-~~ ~-dapt~-Ci6~- pe_!:· 
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t~odelaie del proc2so de Adcotaci6n 

Se operó con diversas ecuaciones pera simular la e\ioluci:án- del 

umbral. Se encontró que la simulación de la recuperación del-· umbral 

can una E!c_uaci6ii_ hiperbólica y con acumuli:)i:i6n. de .aumeri:tos _del- um

bral, genera un proce_~o de adapta_c~ón continua,· e~· ct.ial- nu!'lca se es

tabiliza en una frecuencia coma· sucede en las aferentes utriculares. 

~8 · der.iostración expl{ci ta de ésta t~_ndenc~_a ·Se ·encuentra en el· ap~n-

dice 2. 

La operación del inodelo cuenda la ·evolución del ufnbrel, se mode

la mediante una sumatoria ·de exponEnciales: 

U=~ 
i=1 

produce diversos grados de adaptación, con. estabilizeción de la des

carga, lográndose producir desde una adapteci6n ultrarrápid2, o de 

tipo fásico (Fig. # 24), hasta una zd2pt2ción de tipo lento (Fig. # 

25). 

En base a estos resultadas es satisfactoria la-capacidad del m~ 

delo pera reproducir el proceso de odaptaci6n, especialmente cuando 

se considera la adaptaci6n que se produ=e a nivel de l~ aferente 

(Fig. # 23). Al comparer la adaptaci6n obtenida operanoo el modelo 

con la adaptación que 5E prodUCE en les aferentes ante cstimulaci6n 

con vibracione~ o inclinncion2s, encont:-amos cue el modelo no es capaz 

~de reproducir este tipo de adéptación, en tonto no se consid2ra la 

influan=i~ d~ l~ sinepsis, y del proceso de transducci6n. cs~ith y 

B::-achman, 1962; Hartrn~n y Kli;;ke, 1950; Segal y OutE¡-b:r-idge, 1982 
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Fig. # 24.- 52 pr2~2nta 1e grática c!e Frecu:;-ncia contr2 ti'=rnpo que 
se produce opsrénc!c el modelo en base a una exponenciel como ecua
ci én de1. umbral. Cor,.a podr~ observ;;:rse, se pre$enta uno a0aptaci6n 
muy r~pide ~ue no coincide cie ~i~~~n ~cdo con la observada experi
mentalrr.r:nte. (ve-r Fig. (,' 5). 
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Fig. f,' 25.- Se prer>enta una gráfics. de Frecuencie contra tiempo de 
les producid2s mediante la operEci6n del r..odelo operado en base a 
une sumetoria de expanencieles, como podrá obs~rv2rse el tipo de 
edepteción se perece bBstante a le obtenida exp~~imentalmente, y 
cambiando los parÉme~ros de la ecu2ci6n SE puede obtener adaptación 
m~s r6pida o más lenta que le mostrada en este gráfica. 
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a y b). 

Experi~ent2lmente se encuentra en las fibras tipo I, que 1a 

estimulecián cDn inclinacicr.Es produce una eCaptaci6n rápida segu.!_ 

da de otra d2 tipo lento; en cambio ante estimulación con vibración 

sinusoid2l prácticamente no adaptan (Fig. # 23 y Fig. #22) ... En es

tus mism~s fibras, tipo I, le estimul2ci6n eléctrica de la aferente 

produce una adaptación de tipo lento exclusivamente. 

Las fibras tipo II presentan una adaptaci6n más uniforme de 

curso tempor-al lento, y que se reproduce de manera bastante adecua

da con la estirnulaci6n el2ctrica de le aferente. (Fig. # 23 y Fig. 

F.' 22) •. 

' Las fibras tipo I!I, que no tienen una descarga espontánea, 

responden de ~anera fésica ente estimulación con inclineciones, y 

ante estimulaci6n vibrctoria no presentan aCapte~i6n; la inyecci6n 

de corriente en la aferente produce una dEscarg2 sosteniCe, con 

adc:ptaci6n lenta (Fig. # 23 y Fig .. 'f.:. 22). 

Estos resultados llevan en conjunte a pensar que los meceni5-

mos previos al MGE son los responsables de le adaptaci6n de tipo 

rápido, va ~UE' Es't-a edept:ición r2piCa ne Sr! ~:-educe cu~:-ico se e::~í

ttwln e la sferente directer.-.¡;_nte; en ter.to el l·iSE c·s el. responsa-

ble de la adaptación de curso temporal lento que se produce siempre 

indep?-ndientemente de c:;ue e1 cstí;:iulo pese p::ir la célula cili::.da o 

no. 

El modelo produce una simulación SEi'tisfQ::::t:::r:!.a de 1a adapta-

cián p:-opia del MGE y predice un comport~~iento Cel tipo de adc.E. 

taci6n e nivel de los r.i::canismos que operan er. la célula cili:::dE. 
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DI5C::USION 

El estudio de los mecanismos de cadificaci6n sensorial es en la ac

tualidad, un campo. 8bierto
1 
.de la investigeci6n en NE?urofisiolog:!a~ 

A pesar de ·1as grandes· avances logrados·, quedan aún muchos elemen

tos por aclararse. Üno de estos elementos, v · qu_izá de los más impo.!. 

tantes, es el precisar la influencia del mecanismo generador de es

pigas en la codificaci6n. El MGE es el proceso subyacente a la con

varai6n An§logc-Digital que ocurre en las receptores sensoriales. 

De su funci~namiento dependen los elementos trascendentes para la 

tra.n-smisi6n · de la ·1nfarmaci6n entre el receptor y el Sistema Ner

vioso Central. 

En este trabaja hemos centrado nuestro esfuerzo en la constru_E, 

ci6n y análisis de un modelo del MGE. Debe quedar claro que este es 

un modelo posible entre muchos otros¡ la importancia del modelo ra

dica en su capacidad de explicar de manera sencilla, c6mo se genera 

el patr6n de descarga en las aferentes primarias del Sistema Vesti

bular, y cómo ante una misma entrada células homogéneas pueden res

ponder de manera diferenciada transmitiendo así, informaci6n refe

rente a divers~s características del estímulo. Este proCeso está en 

la base de la percepci6n sensorial, y de ahí, la importancia de pr.e. 

fundizar en su conocimiento. 

Generalidad de los Res~ltados. 

Los resultados presentados fueron obtenidos en un elasmobra!"l

quio, pero no son específicos de estos animales. La sensibilidad a 

estímulos de elta frecuencie ha sido descrita En 2ferentcs saculares 



- 73 -

de la rana (Cazzin y Lannou, 1976) y de peces dorados (Fay, 1978J1 

y ha sido inferida. de- la frecuencia de resonanci.a de los otali toe 

en peces (de Vries, 1950). la_ existencia de aferentes con diferen

tes propiedades oe han reportado en manos (Fernández y Soldberg, 

1975 a y b) y en la rana (Cazzin y Lannou, 1976). En el s~culo de 

la rana se registraron Tibras Tipo I y_ III (Cazzin y Lannou, 1975; 

Cazzin y lannou 1976). La ausencia de fibras Tipo III en los 6rga
I 

nos otolíticos de los mamíferos condujo a concluir que todas las 

aferentes atolíticas descargan espontáneamente (Galdberg y Fernán-

dez, 1975) .. Esta conclusi6n puede ser prematura, ya que la ausensia 

de f'ibras sile.nciosas, puede ser· el resul tc:odo de la técnica de 

muestreo utilizada en estos experimentos ( Fernández y Goldberg, 

1976 a y e; Loe y col., 1973; Tomko y cols., 1981) .. Par otro lado, 

es posible que las Tibres silenciosas aparezcan exclusivamente en 

los 6rganos otalíticos de las especies que no tienen cóclea, en las 

cuáles las fibras Tipo III podrían llevar inFormacián ecústice. 

La descarga en una fase fija del estímulo, cuando su Frecuencia 

es cercana a la de descarga espontánea de la eFererite, es una carac-

terística que se repite en muchos aTerEntes ~ensariales •. Además de 

presentarse en los elesmobranquios se ha reportado en las árganas 

otolíticos de la rana (Cazzin y Lannou, 1976) y en canales semicirc.f!. 

lares de peces (Hartman y Klinke, 1980), en el ojo lateral del limu-

lus (Ascoli v ccl., 197l;, 1977; 2~rbi y col., 15/5; .C..ngelini y cal., 

1980), en el r~ceptor de estiramiento del acocil (Fohlrneis~er y cal., 

-1977 a y b) y en el huso neuromusculcr (Popp:?le y 8owman, 1970¡ Po-

ppele y Chen, 1972). 
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El modela de integrador con pérdida (Stein y col., 1972; 

King~t 1972 (a); Michaelis y Chaplein, 1973; P9ggio y Torre, 19??) 

he sido utilizado con éxito para modelar el comportamiento de afe

rentes de receptores relativamente sencillas y las características 

de motoneuronas. Observamos que tanto el integrador con p~rdida como 

modelos besados en l~ refr2ctariedad que sigue a ceda disparo pueden 

Simular las resultados obtenídos al estudiar el comportamiento din6-

mico d~ eferentes sensorie)es. Esto nos indica que algunas de les 

particularidades de la codificaci6n sensoriel deben repEtirse en di!!_ 

tintas receptorcs,porque simplemente e.stán poniendo en evidencia las 

propiedades del MGE comunes a todos ellos. De ser así, estas cor<:ct~ 

rístices deben reproduci~se 2n otras neuronas, co~o efectivamente S.!:!, 

cede en las motoneuronas (Eide y col., 1969). 

Comparaci6n con otros modelos. 

Respecto a otros modelos que estudian tambi~n lD descarga repe

titiva de axones, es necEserio discutir las ventajas de unos y otros, 

analizar la capacidad para explicar y prevenir diversas característ.!_ 

cas del sistema, destacanCo en esta discusi6n las elementos experirne.!!, 

tales qu~ sustentan dichos macelos. Particularmente nos iñteresa CD!!!,_ 

parar nuestro modelo con el del integrador con p~rdidas, que es el 

modelo con quE mÉs SE ha trabajado. 

En su forr.-c m6s ser:cill;:::; el modelo del inteQrador con pérdidas 

establece, que es el tier;;po en que se ccrg2 pasivG;Hen'i..e la membrana, 

el que determina el r..or..ento en C'.L!<= une c:Élula Cisp.:::ra (Fig. # ,25 8) 

Hodgkin (1948) argumenta que el uribr2l 1 o más bien la ref:;;-2ct3ried2d, 
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Fig. # 26.- Mec2nismos propuestos oaru explicar la respuesta repeti 
~.tiva. El primer impulso se C:isp~¡-a· Cuéndo la membrana se despolcri-= 
za el nivel Vu. En A, se rnuestr2 el ceso en el que el urnbrel (línea 
punteada) se recupere lcn~err.ente, deternin~ndo osí la frecuencia y 
caract¿rístic~~ ~e respu2sta c::odelo ele ~ccuperaci6n del umbral). 
En B, se muestre el ceso en ~ue el u~b~ 1 se r~cup~:-a r2pidüQente y 
el mof.'!2nto de disp2ro es determinc::Ca po la despolc.ri zaci6n Ce la 
wcrr.b:'=~-= (in-:.:::;::-cc=:- co'1 p:.:-Cié~) • .C.l n •:el IJ:: !:E! ¡;cnc:-2n resp!.:est2s 
locEles. (tcm~do ~e Fuo:-tes y ~Ent~~ozz ni, 1952). 
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tiene poca importancia en la deterr.-inaci6n de la descarga repeti ti

va, po:r-que su retorno a la normalidad lu12:go de un potencial es muy 

r€ipido. Este modelo tiene su fundamento en el equivalente eléctrico 

de la m2mbrana (Jack y cols., 1975), en el que ésta se modela por 

un circu!ta RG. El tiempo de carga de le membrana, para que ésta a.! 

canee el umbral, estará dado por el tiEmpo necEsario p~ra cargar el 

condensador. Cuando el potencial de membrana alcanza e1 umbral se 

produce la espiga, durante la cusl el condensador se descarga. 

De acuerdo a este modelo se infieren una serie de propiedades 

que deb2rá tener la descarga repetida del ax6n, si realmente los m~ 

canismos que la determinan son los enunciados. 

Diversos autar2s han estudiado e>:perimentalmente las propiedades 

de la descarga reP.etitiva. Se ha encontrado qui:= el modelo dEl intc

grad~r con pérdida ee incapaz de explicer una serie de eventos, que 

resultan explicab~es par otros mod2los. 

El modelo del integrador con.pérdidas, p~edice que le estimula

ci6n de una célula con corriente continua, será m2s eficiente que 

la estimulaci6n con pulsos, ya ~ue la corriente continua cargará m§s 

r~pida ~ l~ ~c~br2n~. Ch=~~en (1S~6) hn estudiado esta situación ex

pe~imentalrnente, encontrando que para bajas frecuencies la corriente 

continua ciertamente es más e~iciente; cuando aumenta la frec~encia 

de descarga le Estimulación cor. pul~os r~sul~a ~ucho mfs eficiente, 

que la estirnulación con corriente continua. (Fig .. i/ 27). 

Este resultado indica, qLla si bien a bajas fr~cuencias es la car 

ge pe=iva de la rnr:mbran; la que determina el momento de dispero 1 con 

form2 aumenta la frecuencia, y el intervalo entre las espig~s se ha-
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Fig. # 2?.- Se muestra en la gr2fic2 de rrecu2nci~ contra intensidad 
de est!~ulo, ~ue ia estirnulcci6n con corri~nte continua (0-0), es 
m~s eficiente pEra producir respu~sta a bajas fr2cuenci2s que la es
timulaci6n con pulsos C0--0); se pued2 ver también, c6mo, al aumen
tar la frecuencia, le estimulcciún c:on pulso:; ;;;:;.sultc .... ts c'fic~et1te. 
Ctor..ado de R.f:. .• Ch;;:;pman, 1965) .. 
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. . . ' 
_más deterr.iinante en _el momentO-_dé". la _d'~·sciar.ge~_---E1-_ mi.smo _HcdQkin 

(1948) deje abierta esta· posibilidad __ al_:aC-atá:r _sus reswltÍ3dos' a las 

bajas frecuencias. 

El modelo del integrador con p€irdidas prediCa, también~. que to-

dos los intervalos en un tren d_eberán _ser iguáles, y 12 latencia e.!l 

tre el inicio del estímulo v el primer potencial deberá también ser 

igual a estos intervelos. Fuartes y Mantegazzini (1962) han analiZ!!,. 

do experimen~almente el tiempo de lütencio y la duración d8 los in-

tervalos en un tren; han encontrado cesas en que la latencia es mu-

cho más corta que el resto de intervalos, y eviCente~ente los inte_!:. 

velos entre espigas no son uniformes. (Fig. # 28). 

Estos resultados experimentales son elementos importantes para 

pensar, que el modelo del integrador con pérdidüs, a pesar de su 

amplia acept3ción, no es un modelo adecuado p~ra explic~r de manera 

completa los procesos que originen el patr6n de la respue~ta repet.!, 

tiva, haciéndose necesario el pensar en otro tipo de modelo •. 

Los modelos fundEmentados en las ideas de Adrian y Zotterman 

<1926),_tienen una mayor capacidad explicativa. 

Particula~mentc en el caso d2 nu~stro rnoCelo, hemos demostrado 

que el integ:-ador con pérdidas es un caso particL•lar del mismo. Co!!. 

secuen~ement~ este modela tiene neceseriarnente una mayor capaci~ed 

pare explicE~ diversos procesos. 

(1966) ha gr:ne;-r:do evit:encia quE apoye clc¡-<:;m2nte el ricC::elo de recJ:!.. 

persci6n del umbral. Se ha,de~ostredo que en un tren de espigas el 
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Fig. # 2s.- Se muest~c la releci6n entre 12 frecuencia del primero 
(0-0), y el Último interva.lo (C-0) de un tren evocedo por un est.!_ 
mulo de 1/s2g. de durec:ián. Puede verse que la frecuencia de disp~ 
ro siempre es mc.yor en los prir..::ro.s di3paros. (to:nodo de Fuertes y 
MEnt~gazzini, 1952). -
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intercalar un potencial cctel~ctrotánico, en lugar de acertar el i.!J. 

te~valo entre las espigas lo alarga (Rosenblueth y cols., 1949¡ 

Chapman, 1966). Este es un fenómeno Explic2ble únicamente en .bese a 

la praposici6n, de que sea. el umbral el que determine el momento de 

la desc2rga. 

El elemento más importante a demostrar, pare sostener que el 

Umbral, y los cambies que en el se producen, son el e!~ento esencial. 

que determina la descarga repetitiva en axones, ser!a la rnedici6n 

del umbral luego de una dGscarga o un tren. 

' Fourtes y Mantegazzini (1962) han analizado esta situaci6n, d!!_ 

mostrando que el período refractaria medido luego de un tren de esp.!_ 

gas, es mUcho rn~s largo que el período refractario lusgo de una sola 

espiga. Estos autores epun~an que es como si algo se acu~ulare, y 1a 

cantidad de corriente necesaria para producir la enésima espigas, es 

meyar que la necesa~ia pare producir la espigE anterior. (Fig. #29). 

Este resultado es una p~ueba experimental directa del proceso 

que en nuestra modela hemos denominado como acumulaci6n de refracta-

riedad. 

Vemos, así que el modelo del integr2dor con pérdid~ a pesar de 

tener un funda:r,ento estrL•ctural y teórico sólido, no 12Yplice una se

rie de evento5 fisiol6gicos. Por otro lado cree~os que si bien los 

modelos fundamentados en el análisis de lGs div=~scs corrientes i6nl:_ 

cas de le memb:-ana presen-:.an una fi.Jndor.>entación exp:"::rimental muy s6-

licia, tienen el inconveni~nte de le r.:2t~~átic~ r:orr.plej2 C]ue requie-

ren, así c::omo DE granees sister.ias ccH:iputacionslr=s que perrr•i tan su 

operaci6n. Penoernos ~ue el tipo de ~odElo propu~sto en este trabajo 
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HUMERO DE IMPULSOS CONSECUTIVOS 

Fig. t! 29.- Se muestra el 2umEnto de la refrectorieded con :.mpulsos 
sucesivos. ~n les abscis2s se muestra el número de impulsos consecu 
tivos obtenidos con trenes CE pulsos C2 estimulsci6n a frecuenc1as
indiceda5 en ceda cesa. L~s orden~das miden le intensida~ de los 
pulsos de corriente de ~sti~ul~ci6n. La in~cnsided del estímulo re
r;uerid2 p2r2 producir un~ serie d iQpulsos 2 un2 Esti~ul~ci6n de 
Le:!.er; .. inüC::iJ f":rEcut=r.ci~ pu~~s con.o:; G.::.:r:.:r~<; Cüil1D u.-.~ r,,¡::;cJiC:e e'.~ cxci t~ 
bilidar:! .. (Tom2da dr:: Fuertes y !·i~n 2g2zzini, 1952). 
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no es inco~petible con este tipo dB modelos más complejos, y que 

bien pu2den hoc2rsi: equi'-'Elentcs .. Esto hcce particwlsrmente intere

sante el trabi3jD en este cg;:.po ya quE t:l conC!cir.;iento profundo de 

las cér~~terístices de dispEro de les aTe~snt~s prim~rias del siste

ma vestibulcr (Fernández y Galdb:::rg, 197Ga, b, e; Budelli y r-:acadar, 

1979, 198'i) requi2re de una explicación que d~ cuenta de la ;:1an2ra 

más coherenteª r~a debemos conforwE:r-noi:; con la descripci6n '1 conse

cuente cl<:?.si ficoción de 1-ibras, :3i<ic é!::t:~r-".:!s ir 21 rr.2c2nismc !ntimo 

que origina estas diferenci~s, obtsniendo es! un conocimiento co~pl.,!;!. 

to de la dinámica neuronal~ Creemos que el modelo p=opuesto de recu

pere.ci6n del u::br2l ti ene 12 virtud de dar cuEnta d= la mavorí.a de 

les característi~as de disparo de l~s 2Y2r2ntes utricula:res de una 

man ere r;encill a (si no con=id!::r:Jrncs su parte metemética, nec:::sa:rie

men~e formal) y con una aDplia fu~de.~entaci6n te6rica y eY.~Erimental. 

lPor qué un ~ocelo sencillo en el que se consid~ra un~ sola 

ecua::i6n es capez de simul-e.r 2ds::::u::.::ier.ente un sistewL! complejo, m5s 

aú~, cuEndo otros autores {Lewis v Wilson, 1982; Partridge, 1982, 

Scriven, · 1981), requieren de forr.iuleciones CD171plej~s para lograr rE-

de darse pensando nuestro modelo como un macelo sintÉtico, ;n ciond~ 

El cn8lisis exhaustivo que otros e.uto~e~ hacen de les diversas con

Cuctencies i6nic:Gs G: le meDb~ana ~uFC5 a~u1 sintE~izaCo en la forma 

de ~voluci6n Gel u~t-:¡--al. Cab; ¡:c::-fs::::.:::;;>:-·nte s:o>l po:r.s~r ~u= en Última 

in~tancia lo que divsrses conduct~nciES h2n =E g~nsr~r, es un~ ci~r-



tro ·rna::::iElo es c;::paz di?: ht'.'ce.:= une sir:iulaci6n cu;;:inti tati-v<=imente ~qui v.§_ 

lente a le de otros modelos con una fo!"iílu1aci6n mucha más compleja, 

de tipa analítico. 

Podemo~ concluir que con buen2. ap:¡-oxirr.aci6n la surr.ataria de 

conductancias de ·1a memb:-ana que siguen a un potencial de acci6n son 

bien ajustadzs por una sum~to~ia Ge exponenciales negetivos, cuyos 

parámetros ver~an conforme varíen las conductancias de la membrana. 



CONCLUSIGN.:::S 

e).- El modelo propu2sto p2rr..i t.e expliccr la existencia de di

Versos tipos de aferentes en el S~V. en base a variaciones cuantita

tivas en lbs perár..et:ros de evoluc:ión del Umb:ral, sin necesidad de r~ 

currir a proponer sistemas rnol2culsres difErenciales. 

b).- El modelo permite estirn~:r los valo~es de le constante de 

tiempo de un sistema neural en base a las car2cterístic2s de enfasa

rniento de dicho sistema, constituyendo as! un método útil en la fisi,E!_ 

log!e, que permite estima= la constante de tiempo en sistemas en los 

que esto no es posible. 

e).- Se demuestra que es posible reproducir el comportamiento de 

un sistema complejo, sin nec~sidad de recurrir a sofisticccion2s ex

tremas v en particular a la formulación de Hodgkin y Huxley (1952aJ. 

interpretando esto como una p~uebe de que la suma totel d: conductan

cias que. den o:-igen a le :r-epo.~srizaci6n Y. P.R .. se comportan con un de 

caimiento exponencial. 

d).- Se d2smuest:r-a la equivalencia rnaterc:~ti=a entre el modele_ 

del integrador con pérdides y nuestro modelo, proponiéndo en conse

cuencia que el modelo del intsgredor con pérdidüs dE:,E=2, ·par:; cierta 

sel=cci6n de parámetros, reproducir fibras ~ue no enf:san. 

e).- El modelo predice que ante estimulaci6n sinusoidal, les fi

br;;s vestibuleres d2bE:rán- enfe.sar solo en la=: porciones ascenCentes 

o méximo de la sinusoide y no en 12s dEsc2nd~ntes a·mfnirna. 

f).- El mod:lc pr:dice q~; le sinepsis o el pro~2so de transduc

ci6n son parcialr..ent2 :-esponsablEs de le: ad2ptaci6n y que este debe

rá. car2cteriz2rse expcrimEntelmente. 



es 

g).- El modelo predice la existencia de Uf1_ comp~rtarriie~to tipo 

pesa baja5 en el proceso de sir:iapsis o en la tranSd_ucCi6n. V partic.!:!, 

lcrrnente parece n~ces¡:¡rio loceli zar este c-ornportamien~·a a ·nivel de 

la transducci6n mecen~-eléctrica, ya que en sinapsis no se han des

crito este tipo de procesos. 

h).- El modelo Predice también, qu; __ si .,la adeptaci6n es debida 

a un cembio en le constante de activación de los canales de Na+ 

(t
8

), esta implica necesariamente que na solo se modiTique el P.R.R. 

sino que tüw~iÉn se prulongue 21 P.R.A. 
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.!:\PEt"JDiCE f. 1 

Demostración de la eauivalencie entre el modelo de refractariedad y 

el.- del inteoredor con pérdidas. 

Se han propuesto en la literatura dos tipos de modelos senci

llos que hacen hincapié en dos enfoques diferentes acerca· de cual es 

el factor pri~c:ipal en le dsterminaci6n de la ·descarga repetitiva de 

axones; el de Hodgkin (1948) y el de Adrian (Adria_n, .1928; Adrian y 

Zotterman, 1926). 

Hodgkin (1948) sostiene que el t_ie~po de respUes:-a está relaci.E.. 

nado con el tiempo nec2serio para la carga. pasiva de la membrana ha_:! 

ta que se alcanza el u~bral. Según este moCelo la membran2 está re-

presentada por un circu!to equivalente RC. Al passr una corriente a 

través de le mer.ibrane su pwtencial variará hasta que en algún mamen-

to alcanza el umb?al. En este momento se p:-oduce un potenciol de ac-

ción, luego del cual el potencit:.l de f;'lemb¡-ana VU!:?lv=: a coin::idir con 

del potenci2l de memb¡-2na. 

Si se supone que 12 resistencia de la membrcna es muy elevada, 

toda 12 corriente e:otimulante será utilizada pcrc cargsr al. cc.-nd2ns~ 

dar y el po~encie1 de ~embrana eerá: 

Donde: 

V 
¡;¡ 

1 

e 

Vrn es el potencicl de ;ner..brcn2. 

Ce es la c2rga éel condensador 
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C es la capacidad del condensador. 

i es la corriente estimulante. 

t es el tiempo desde la Última dt::scarga:- O· de-sdi=: el comienzo_ 

del estímulo. 

Este modelo se conoce como "modelo de integr8ci6n .y-__ -disparo"_. 
. -- -- . "--'- __ _. 

Si tomamos en _cuenta la existencia-_ de la '.t'es_i_~t~n~_-i-~'-.--~_f1nit:a_ en __ para-. 

le,lo con -ei· co~CenSad·or,- 1-~- -écUac-~6~ °C1) -5'~- -t-~_;Bñé-fór~~ ~en·:~ 

donde 7=RC:: 

V = m 

1 

e:: 

. _(t..:t ) 
. 1 . 

.•. . i º''1 L~ e --""C:¡<=-~- • • dt 

Este modelo se c:onoc_e comO "modelo de integraci6n con p~rdida 

v disparo". 

Puede demostrarse la equivclencia entre este modelo y el de r1=_ 

frac:tariedad que heme~ propuesto en el trabajo: Para est~blecer esta 

equivalencia es nece~ario proponer un filtro lineal, previo al mode

lo de la refrac:tariedad. Esto no es pérdida de generelidcd d2l ~esul 

Esta equivalE:ncia matemática en"tre estas macelos se entiende 

f2cil~snte si uno piens8 ~u~ p2~2 el In~egrador can p2rdiCas lo que 

está s:ucediEndo en la r..c;-;-,b¡-¡:;¡na es que esta se csrgn exponencial.mente, 

cowo sucede 2n un ci=cuíto RC. Esto ES 2quiv2lsnte cuc.ntitativcrr.ente 

ecu2ci6n exron2nci2l. 
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Es claro, sin embargo, que el mode~o d~l integrador con pérdi 

dás se encuentra amarrado a una cierta evoluci6n exponencial, dete_!. 

minad2 Tun~2menta_lmente por le canst~_nte de tiempo de la r.iembrana, 

no as!, ei modelo de evoluci6n del umbral, en el cual la constante 

de tiempo es m~s laxa y s2 detErrnina por las constantes de activaci6n 

e inactiv2ci6n de las diversas conductancias i6nicas de la membrana. 

A continueci6n pasamos a la demostraci6n de esta equivalencia 
1 

~ntrc los ·moC:elos, pcZ't.icularmente derr:ostraremos que el· int:eg¡-ador 

can pérdidas es un casa particular del modelo de evolución del um-

bral, precedido de un Tiltro lineal. 

En el caso del modelo del integrador con pérdidas el estímulo 

que varía en el tiempo E(t) se surr.E a una canstant2 K¡ 2sta constante 

es responsable de la d2scarga espontánea en el sis"t~ma .. 

E (t) + K 

y suponiendo que la corriente que atraviesa la membrana en el lugar 

del- MGE 2s: 

.i(t) = E(t). + K 

donde t
0 

corresponde al· ti.Empo cuando ocurri6 12 Última Espiga. La 

ecuaciÓr; (3) es equivalente a ·1a ecu::::ci6n: 



· dV ., V·. +: E(t) + K ,._.m ·· ·· _m 

dt :: • "" 

Gon la candici6n :~cici.il :~m (~0 );;,. IJ 

_.:--· -·., _ _-·, 

Donde VP (t) ·es una so1UCii_6_n·~ ~~-r~·¡_¿'J~-~,_:r::,· d~: .. 

= 
dt 

V . :.m 

···~.· 

·.• 
·¡: -E(t):: 

si elegimos que: 

se 

;; 

cumple la condici6n~inicial en que V 
m 

( 4 ) 

(5) 

( 6 ) 

( 7 ) 

El tiempo Ctr) de 12 espiga que cigue a la que ocurri6 en el instante 

t 0 venc=á düdo por: 

( 6 ) 

donde U es el velar umbral. 
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nemas: .- .. -.. 

,;~@'V~ief J;,~~~~f ·lrih' -•e;,,,,- •• 
+K•T=U 

(9) 
:;:;-:º_~::,:;:" '..-.-- .. _--c;,-- - ¡,. . -- _:_,_~~----' 

·que es una ~~'-i~'~'~'6n -g~n-~·rai-,\p~f-~;~i'B\-:"'d~-t'~¡;~i~n~-c'i6n·· dei pr6xima dispa-
- ::_-:-_ ---- ·._,_;: :· -: ·.: ~ _:__ __;:º·-_·-:.:_. >. _-\ -. _· ._: .. -. --

ro para el -rn~delc;- dei 'int·~gi._ai:loZ.' ~a-~·-·p_é_I-didas. S~ cbtcnemon mediente 

la soluc_~6n de estci e:~Uaci6·~-:-:-el·--'.V_aj~r -~:~-'-_tf~ eSt.amas· determinando el 

.timepo erí_ :q~e _ocu;Tirl:--el ~;-9xi~~-~--Potericiel de acci6n, donde V (t) . ·.· .... · .... ·.·· . p 

será una funci6n del est!~ulo y. 10s otros velares son pc.rám:::tros del 

sistema bio16gico. 

Proberemos ahora que con la elección apropiada de los par5metros 

en nuestro modelo, la determinaci6n del tiempo de disp2~0 de una esp.!_ 

ga, despu~s de un dispara en t
0

, también viene dado por la saluci6n 

de la ecuaci6n (9), lo que prueba que el modelo del integrador con 

pérdida es un caso particular del modelo que se propone. 

Consideramos el mismo estímulo _que teníamos para el caso del 

inte~rador can p~~didas. 

Consideramos un filtro previo (construído por un circuíto RC), 

que transfori:18: 

donde V (t) es una solución particular de: 

dV + E(t) 

dt (10) 
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Vp(t)- será entonces el vol teje qUe :estimula el mecanismo generador d.e 

es-pigas~ En- nuestro modelo el umbral aumenta en una cantidad A des

púe~ de ~a~a descarga y luego declina eXponencialmente hasta un valor . . 
asint6tiCo- 8 C'Fig •.. # __ 1) La ecuaci6n del umbral es entonces: 

t - t o 
+ B· ·.( 11). 

·el1.gfendo -1·as~- pal-~m-etrcis de nuestro -r.iodelo en funci6n de los ·peÍ-áme~ · 

tres del ~~-d~io--,:~~;-.i-~tegraci6n con Pérdidas: 

C}i~ue~- a ·1a_:_~del __ iÍitegrador con pérdidas. 

A= U y B = IJ;_ K ·.<JsusÜtuyend~ en (11); 

+U - K·) (12) 

La pr6xima espiga se producirá en el tiempo tf pera el cual el 

estimulo Vp (t) sea igual al umb~el: 

( 13) 

Dado que las ecu5cioneG 9 y 13 son equival2ntes, queda probado 

que, el modelo de integrec:i6n con p~rd.icies es un c;.;:.~ü ¡:;.p,r~i.;:ul;:= e= 

nuestro modelo. Caso en el que: 

a) .. - El 2umEnto del ur.ibrel es fijo .. b) .. - El valor asintatica Cel 

umbrnl es U - K .. e).- La constar.te de ti~mpo es la del integrador con 

pérdidAS. d).- Existe un filtro previo, dedo po~ la ecu2ci6n 10 .. 
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APWDICE lf 2 

Der.iostraci6n de la inestabilidad de la- descaro'a, para una ecUaci6n hi

perb6lica. 

Esto se· puede demostrer de la siguiente manera: 

Supongamos que para un estímulo fijo el período de la pasdescarge de 

la fibra se estabiliza en un valar T. Una vez estabi1izada la desear-

ga la refractariedad producida por una espiga en el momento que des

carga la espiga que le sigue _en en~simo lugar es: 

A 
P.R. 

n. t + a 

Entonces, la refrectariedad producida en el momento que descarga una 

espiga por las N anteriores correspondientes al período de estabili-

dsd es 

rJ A 
¿--~-
0=1 n. T - a 

Cuenda el tiempo de la desca~ga que consideramos tiende a infinito le 

suma de refrwctaxicdades tiende a: 

~ 
n=1 

A 

n T a 

Pero esta seria 2s ~~uivelen~e a la serie 

A A ~ -z 1 

n t T n=1 n 
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que es una _s2rie divergente; y por lo tanto la sume de refrcc-:d.:-ied<:!

des tiende a infinito. Este resultedo es incoh;rente con lo suposici6n 

de que la descarga se estabilizaba con un período T. Por ~l contrario 

el período de deEicarga ser~ creciente y tendei-á a infinito, y la f're

cuencia a·ci:::ra. 
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