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iante debe estar familiarizado con los conceptos de proteina
s G (AMP y sistemas de sggundo mensajero (p. 86) para comprender
c.;mo funcionan los sentidos, sobre todo el qusto y el olfato.
" codificacion de la informacién sensitiva se basa en conceptos ya
. oA codificacion neural (p. 468) y potenciales postsinapticos
ot dores e inhibidores (EPSP e IPSP) (p_ 444).
s necesario conocer las vias de la médula espinal y la decusacion
. . 483) para comprender las rutas sensitivas al encéfalo,
, Se requiere familiaridad con ciertos pares craneales para comprender
otras rutas sensitivas al encéfalo, en especial los nervios olfativo,
. sico, tigémino, facial, auditivo, glosofaringeo y vago (pp. 547 a 554)
+ £ andlisis de la vision que se lleva a cabo en este capitulo supone el
socimiento de los circuitos neurales convergentes (p. 470) yla
scion espacial (p. 467).
+ Hay que conocer la anatomia macroscopica del encéfalo para
mprender donde se reciben y procesan las sefales sensitivas
(capitulo 14).

valquier persona que disfruta la musica, el arte, la buena
comida © una conversacion, aprecia los sentidos humanos. Sin
embargo, la importancia de éstos se extiende mas alla de
obtener placer del entorno. En la década de 1950, los conductistas
de la Princeton University estudiaron los métodos empleados por los
comunistas soviéticos para obtener confesiones de los prisioneros
politicos, los cuales incluian aislamiento total y privacién sensitiva. Se
nmovilizé 2 estudiantes voluntarios en habitaciones oscuras, a prueba
de ruido, o se les suspendio en camaras de agua oscuras. En poco
tiempo estos sujetos experimentaron alucinaciones visuales, auditivas
y tactiles, patrones de pensamiento incoherentes, deterioro del
desempenio intelectual y, en ocasiones, miedo mérbido o panico. Se
han observado efectos similares en pacientes quemados a quienes se
inmoviliza y permanecen con vendajes en gran parte del cuerpo
incluidos los ojos); por tanto, experimentan una prolongada falta de
informacion proveniente de los sentidos. Los pacientes conectados a
equipos de reanimacion cardiopulmonar y confinados en tiendas de
oxgenc en ocasiones tienen ideas delirantes. La informacion sensitiva
es vital para la integridad de la personalidad y la funcion intelectual.
Mas aun, gran parte de la informacion comunicada por los érganos
de los sentidos (como la presion arterial, la temperatura corporal y la
tension muscular) nunca llega a captar la atencion consciente. Sin
embargo, mediante el seguimiento de estas condiciones, los organos
de los sentidos inician reflejos somaticos y viscerales indispensables
para la homeostasis y para la propia supervivencia en un entorno que
cambia y presenta desafios de manera incesante.

—

16.1 Tipos de receptores sensitivos
y sus propiedades

Resultados esperados del aprendizaje
Cuando haya completado esta seccion, el estudiante podra:

3 Definir receptor y drgano de los sentidos.
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b) Elaborar una lista de los cuatro tipos de informacion obteni-
da de los receptores sensitivos, y describir la manera en
que el sistema nervioso codifica cada tipo.

¢) Delinear tres maneras de clasificar los receptores.

Un receptor es cualquier estructura especializada para detectar
un estimulo. Algunos receptores son simples terminaciones ner-
viosas, como los del calor y el dolor, en tanto que otros son ver-
daderos Grganos de los sentidos. Un érgano de los sentidos es
una estructura compuesta por tejido nervioso y otros tejidos que
mejoran su respuesta a ciertos tipos de estimulo. Los tejidos
accesorios pueden incluir tejido epitelial, muscular v conjunti-
vo. Los 6rganos de los sentidos pueden ser tan complejos como
el 0jo 0 el ofdo o tan microscépicos y simples como una dendri-
ta cubierta por una porcion pequefia de tejido conjuntivo.

Propiedades generales de los receptores

El propésito fundamental de cualquier receptor sensitivo es la
transduccion, la conversion de una forma de energia en otra
(luz, sonido, calor, tacto, vibracién u otras formas de estimulo
energético) en seiiales nerviosas. (Cualquier dispositivo que
convierte una forma de energia en otra es un transductor, sea
un érgano de los sentidos, un motor a gasolina o una bombilla
eléctrica.)

El efecto inicial de un estimulo en una célula sensitiva es
una pequeiia carga eléctrica local denominada potencial de
receptor. En muchos casos —como en los sentidos del tacto y
el olfato— la célula sensitiva es una neurona. Si el potencial de
receptor es bastante fuerte, la neurona activa una descarga de
potenciales de accién, con lo cual genera una sefial nerviosa
para el sistema nervioso central (CNS). En otros casos. como el
gusto v la audicidn, la célula sensitiva no es una neurona sino
una célula epitelial. No obstante, sus componentes bésicos son
vesiculas sinapticas, libera un neurotransmisor como respues-
ta a un estimulo y estimula a una neurona advacente. Esa neu-
rona envia senales luego al CNS.

No todas las sefales sensitivas van al encéfalo. pero cuando
lo hacen, se puede experimentar una sensacién (una conciencia
subjetiva del estimulo). Sin embargo. muy pocas de las seiiales
sensilivas enviadas al CNS producen una sensacion de la que se
adquiera conciencia. La mayor parte de ellas se filtran en el tallo
encefilico antes de alcanzar la corteza cerebral. una funcion
valiosa que evita que una persona enloquezca porque los drga-
nos de los sentidos han detectado una enorme cantidad de esti-
mulos poco importantes. Otras sefiales nerviosas se relacionan
con funciones que no requieren conciencia de ellos, como el
seguimiento del pH sanguineo vy la temperatura corporal

Los receptores sensitivos transmiten cuatro tipos de infor-
macion: modalidad. ubicacién, intensidad v duracion

1. Modalidad. Se refiere al tipo de estimulo o 1
produce. Vision, audicion v gusto son ejer s d
dades sensitivas. Los potenciales di
con la visién son idénticos a los del gu- 1 o cualquier otra
modalidad. Entonces. ;como puede ' encéfalo distinguis
una senal visual de una de sabor? |
ner” que si una senal proviens d
si viene de un botén gustative

wcion que
modali-

n relacionados

1ce en parte al “supo-
1 retina, debe ser visual

debe correspond
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sabor, etc. Es como si cada ruta nerviosa de las células sensi-
tivas al encéfalo estuviera “marcada” para identificar su ori-
gen, y el encéfalo empleara estas marcas para interpretar la
modalidad representada por la sefial nerviosa (dolor o pruri-
{0, dulce 0 amargo, verde o rojo). Esta teorfa de la interpreta-
ci6n sensitiva recibe el nombre de cédigo de linea marcada.
Ubicacién. También estd codificada por el tipo de fibras ner-
viosas que emiten las sefiales al encéfalo. Cualquier neurona
sensitiva detecta un estimulo dentro de un drea denominada
campo receptivo. Por ejemplo, en el sentido del tacto, una
sola neurona sensitiva puede cubrir un drea de piel de hasta
7 cm de diametro. No importa qué parte de la piel se toque
dentro del campo receptivo, se estimula a la misma neuro-
na. Es probable que el encéfalo carezca de la capacidad para
determinar si se tocé a la piel en el “punto A™ 0 en otro pun-
toa 1 0 2 cm de distancia. Si se toca la piel al mismo tiempo
en dos puntos distintos en el mismo campo receptivo, el
estimulo se percibe como un solo contacto (figura 16.1a).
Sin embargo, en algunas dreas del cuerpo como la espalda.
no es necesario hacer distinciones mas finas. Por otra parte,
se debe tener la capacidad de localizar las sensaciones tacti-
les con mucha mayor precision en las puntas de los dedos.
ya que en éstas cada neurona sensitiva puede cubrir un cam-
po receptivo de 1 mm de diametro o menos (la densidad de
las fibras tactiles es mucho mayor). Dos punlos de contacto

a s6lo 2 mm de distancia se perciben como toques separados
(figura 16.1b). Es decir, la punta de los dedos tiene una dis-

a) Un campo receptivo
grande (flecha)

FIGURA 16.1 Campos receptivos. a) Neurona con un campo receptivo grande

toca la piel en dos lugares muy cercanos dentro de este campo receptivo,

con campos receptivos pequenos, como las que se encuentran en la punta de los ot

contacto estimulen dos neuronas diferentes y que se perciban como contactos S 35' Es probable que aqui dos puntos cercanos
eparados

i el campo receptivo en la parte a tiene 7 cm de dia X : ;
@®@Sie o] P pa diametro, ;es posible que dos contactos a 1 cm de dj seP""’J:
€ distancia se perciban po’

criminacion de toque en dos puntos mds fina que la piel ds
la espalda. El lector puede imaginar cudn importante es st
para la lectura del codigo braille, la apreciacion de la texty:
de una tela fina o la manipulacion de un objeto tan peques

€omo una semilla de girasol. E] concepto de campo recep

vo no s6lo es importante para el tacto sino también px:
otros sentidos como la vision.

La proyeccion sensitiva es la capacidad del encefz
para identificar el sitio de la estimulacion, lo cual incluy
dreas muy pequefias y especificas dentro de un recepie
como la retina. Las rutas que siguen por las seiales sens-
tivas hacia sus destinos finales en el CNS se denomin
rutas de proyeccion.

Intensidad. Se refiere al hecho de que un sonido, sea fur
te 0 suave, una luz brillante u opaca, un dolor leve 010+
portable, etc., se codifica de tres maneras: a) a medida
aumenta la intensidad del estimulo, también aumentan &
frecuencias de activacién de las fibras nerviosas sensit™®
(véase la figura 12.28, p. 469): b) los estimulos intens®
incorporan una gran cantidad de fibras nerviosas par
activacion, v c) los estimulos débiles pueden activar &
grupo menos sensitivo de fibras con umbrales mds 8¢
Por tanto, el encéfalo logra distinguir las intensidades &
base en las fibras que envian las senales. la cantidad
fibras implicadas y la rapidez con que se activan.
Duracion. Se refiere al tiempo que dura un estimulo. €l

estd codificado por cambios en la frecuencia de active®

ivos
b) Tres campos €%y
) pequenos (fle"™” ;




fibra nerviosa. Todos los receptores tienen la propie-
Jad de adaptacion sensitiva: si el estimulo es prolongado,
i activacion de la neurona se vuelve més lenta con el tiem-
o v con ello se llene. menos conciencia del estimulo. La
ﬂdaptaci(‘m al agua caliente es un ejemplo. Los receptores se
clasifican de a.cuerdo con la rapidez de su adaptacion. Los
receptores fasicos generan una gran cantidad de potencia-
Jes de accion cuando se les estimula por primera vez v lue-
go 5@ adaptan con gran rapidez y reducen en gran medida
o envio de senales, o lo detienen por completo, aunque el
estimulo contine. Algunos de ellos vuelven a activarse
cuando el estimulo cesa. Los receptores fésicos se encuen-
yran en los sentidos del olfato, el movimiento del pelo y la
presion cutén.ea. Su naturaleza en fases explica por qué se
pued‘? percibir un olor sospechoso (como una fuga de gas)
durante unos segundos, y luego se diluye la intensidad de
la sensacion aunque el estimulo siga presente. Si no se
encuentra con rapidez la fuga de gas, se dificulta su locali-
sacion. Los receptores ténicos se adaptan con mayor lenti-
tud v generan sefiales nerviosas con més regularidad. Los
propiorreceptores se encuentran entre los receptores téni-
cos que se adaptan con mayor lentitud, porque el encéfalo
siempre debe estar consciente de la posicion del cuerpo, la
tension muscular y el movimiento de las articulaciones.

de und

ﬂplicacién de lo aprendido

Aungue al lector le resulte dificil sumergirse en una tina

de agua caliente o en un lago helado, pronto se adaptaria
y se sentiria mas cémodo. A la luz de esto, ;considera que
los receptores de calor o frio son fasicos o tonicos?
Explique su respuesta.

Clasificacion de los receptores

Los receptores se clasifican mediante varios sistemas super-
puestos, algunos se han presentado en capitulos anteriores:

! no

1. Por la modalidad del estimulo:

¢ Los termorreceptores responden al frio o el calor.

+  Los fotorreceptores —los ojos— responden a la luz.

* Los nocirreceptores' son receptores del dolor: res-
ponden a lesién tisular o situaciones que amenazan
con dano al tejido.

*  Los quimiorreceptores responden a sustancias qui-
micas, como olores y sabores, ademds de la composi-
cién del liquido corporal.

*  Los mecanorreceptores responden a la deformacion
fisica de una célula o un tejido causada por vibracién,
contacto, presion, estiramiento o tension. Entre ellos
se incluyen los 6rganos de la audicion y el equilibrio
y muchos receptores de la piel, las visceras y las arti-
culaciones.

& Por el origen del estimulo:

*  Los exterorreceptores perciben estimulos externos al

cuerpo. Entre ellos se incluyen los receptores de la
G

1= dolor,
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vision, la audicion, el gusto y el olfato, y de sensacio-
nes cutdneas como tacto, calor, frio y dolor.

e  Los interorreceptores detectan estimulos en los drga-
nos internos como estémago, intestinos v vejiga, ade-
mas de que producen sensaciones de estiramiento,
presion, dolor visceral y ndusea.

e Los propiorreceptores perciben la posicién y los
movimientos del cuerpo o sus partes. Se presentan en
miisculos, tendones y cdpsulas articulares.

3. Por la distribucion de los receptores en el cuerpo. Hay dos

amplias clases de sentidos:

e Los sentidos generales (somatosensitivos, somestési-
cos) emplean receptores que tienen una amplia distri-
bucién en la piel, los misculos, los tendones, las
capsulas articulares y las visceras. Entre ellos se
incluyen los sentidos del tacto, la presién, el estira-
miento, el calor, el frio v el dolor, ademds de muchos
estimulos que no se perciben de manera consciente,
como la presién arterial y la composicién de la san-
gre. Sus receptores tienen una estructura simple (en
ocasiones no se trata més que de una dendrita).

e Los sentidos especiales estdn limitados a la cabeza, reci-
ben inervacion de los pares craneales y emplean érganos
de los sentidos complejos. Los sentidos especiales son la
visién, la audicion, el equilibrio, el gusto y el olfato.

Antes de proseguir
Responda las siguientes preguntas para probar su comprension de
la seccion anterior:

1. No todos los receptores sensitivos son érganos de los sen-
tidos. Explique su respuesta.

2. ;Qué significa decir que los drganos de los sentidos son
transductores? ;Qué forma de energia producen todos los
receptores?

3. No todas las senales sensitivas producen conciencia del
estimulo. Explique su respuesta.

4. ;Qué representa la modalidad de un estimulo? Dé algunos
ejemplos.

5. En esta seccion se presentaron tres esquemas de clasifica-
cién de receptores. ;Como se clasificarian los receptores
de una vejiga urinaria llena? ;Como se clasificarian los
receptores del gusto?

6. Los nocirreceptores son receptores tonicos mas que fasi-
cos. ;Queé se podria especular acerca de la razon por la
que esto resulta benéfico para la homeostasis?

16.2 Los sentidos gener:!

Resultados esperados do! 7 £

Cuando haya completado esta seccior

a) Elaborar una lista de varios tipc
sensitivos.

b) Describir las rutas de proyeccior para
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Terminaciones nerviosas libres

Disco tactil

Termlna:':lc')n
nerviosa

™~ —
Corpusculo tactil Bulbo terminal Corpusculo bulboso

’%

Corpusculo laminar

vy

Huso muscular

Organo tendinoso

FIGURA 16.2 Receptores de los sentidos generales. Consiltese el cuadro 16.1 para conocer sus funciones.

¢) Explicar los mecanismos del dolor y el bloqueo espinal de
las senales de dolor.

Los receptores de los sentidos generales son relativamente
simples en estructura y fisiologia. Se componen de una o unas
pocas fibras nerviosas sensoriales v, por lo general, escasa can-
tidad de tejido conjuntivo.

Estos receptores se muestran en la figura 16.2 y se descri-
ben en el cuadro 16.1. ;

Terminaciones nerviosas

no encapsuladas

Se trata de dendritas sensitivas que no estdn cubiertas por teji-
do conjuntivo. Entre ellas se incluyen las siguientes:

«  Terminaciones nerviosas libres. Comprenden receplores
de calor, que responden al aumento de la temperatura;
receptores de frio, que responden al descenso de la tempe-
ratura, y nocirreceptores para el dolor. Son dendritas que
no estdn relacionadas con células o tejidos accesorios
especificos. Son mds abundantes en la piel y las mucosas.
Al tocar con suavidad la piel con la punta de un ldpiz de
grafito (lo que aleja el calor de la piel) se pueden localizar

algunos de los receptores del frio. En lugares donde se
localizan, esto produce una sensacion de frio.

«  Discos tactiles (de Merkel).” Son receptores tonicos pas
el tacto ligero: se considera que perciben texturas, bordes
y formas. Se trata de terminaciones nerviosas aplanadas
que terminan junto a células tactiles (de Merkel) especiali-
zadas, y que se hallan en la capa basal de la epidermis.

+  Receptores pilosos (terminaciones peritriquiales). Detec
tan los movimientos de los pelos. Constan de unas cuantas
dendritas enroscadas en la base de un foliculo piloso. Res-
ponden a cualquier toque ligero que doble un pelo. Debido
a que se adaptan con rapidez, no se siente una molestia
permanente cuando la ropa dobla los pelos del cuerpo. Sit
embargo, cuando una hormiga camina por la piel ¥ ¥
doblando un pelo tras otro, se tiene conciencia de ello.

Terminaciones nerviosas

encapsuladas

Se trata de fibras nerviosas rodeadas por nmlmgliocilosowﬁd“
conjuntivo. En su mayor parte son mecanorreceplores pard .
tacto, la presion v el estiramiento. El tejido conjuntivo mejort
la sensibilidad de la fibra nerviosa o la vuelve mas selective

__——/

! Friedrich S. Merkel (1845 a 1919). anatomista y fisiélogo alemén.

} peri = alrededor: trikho: pelo.
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Receptores de los sentidos generales
Ubicacién

Tipo de receptor

Terminaciones no encapsuladas

Jarminaciones nerviosas libres

Discos tactiles
geceptores pilesos
Terminaciones Nerviosas encapsuladas

Corpusculos tactiles

gulbos terminales
Corpusculos bulbosos

Corpusculos laminares

Extendida, sobre todo en tejidos epiteliales y
conjuntivos

Estrato basal de la epidermis

Alrededor de los foliculos pilosos

Papilas dérmicas de las puntas de los dedos, las
palmas, los parpados, los labios, la lengua, los
pezones y los 6rganos genitales

Mucosas

Dermis, tejido subcutaneo y capsulas articulares

Dermis, capsulas articulares, periostio, mamas,

Modalidad

Dolor, calor, frio

Contacto ligero, presion

Contacto ligero, movimiento de los vellos

Contacto ligero, textura

Similar a los corpusculos tactiles

Contacto o presién continuos y notorios, movimien-
tos articulares

Presion profunda, estiramiento, prurito, vibracion

organos genitales y algunas visceras

Husos musculares

Qrganos tendinosos Tendones

relacion con la modalidad a la que responde. Ya se han consi-
derado algunas terminaciones nerviosas encapsuladas en el
capitulo 13: Husos musculares y 6rganos tendinosos. A conti-
nuacion se presentan oltros:

*  Los corpusculos tactiles (de Meissner)* son receptores fasi-
cos para toques y texturas ligeros. Son altos, ovoides o con
lorma de pera, y constan de dos o tres fibras nerviosas que
serpentean hacia una masa de células de Schwann aplana-
das. Se Jocalizan en las papilas dérmicas de la piel y tienen
una concentracién especial en las darcas sensitivas carentes
de pelo, como las puntas de los dedos, las palmas, los pir-
pados, los labios, los pezones y partes de los drganos geni-
lales, Si se pasa la una de manera ligera sobre el dorso de la
mano v luego por la palma, la diferencia en sensacion per-
tibida se debe a la alta concentracion de corpisculos tacti-
‘“<en la piel palmar. Por ejemplo, los corpisculos tictiles
permiten conocer la diferencia entre la seda y la lija con
*0l0 pasar encima la punta de los dedos.
L bulbos terminales (bulbos terminales de Krause,” cor-
Pusculos de Krause) tienen funciones similares a las de los
“isculos téctiles, pero en lugar de localizarse en la piel,
“““hcuentran en las mucosas de labios y lengua, en la con-
‘"vade la superficie anterior del ojo, y en el epineuro de
‘“1vios largos. Se trata de cuerpos ovoides compuestos
~ Una vaina de tejido conjuntivo que rodean una fibra
HHviosa sensitiva,
~ Corpisculos laminares (de Pacini)® son receplores
1108 para la presion profunda, el estiramiento, el pruri-
" ¥la vibracién. Se trata de receptores largos, de hasta 10

~raaner (1829 a 1905), histologo alemin.
o F Krause (1833 a 1910), anatomista alemdn.
InE(1812 & 1883), anatomista italiano.

Musculos estriados, cerca del tendon

Estiramiento muscular (cinestesia)

Tensién sobre los tendones (cinestesia)

2 mm de longitud, con aspecto de rebanada de cebolla en
un corte transversal. Una sola dendrita sensitiva viaja por
el centro del corpiisculo. Las capas mas internas de la cap-
sula son células de Schwann aplanadas, pero la mayor
parte de la cdpsula consta de capas concéntricas de fibro-
blastos con espacios estrechos llenos de liquido entre
ellos. Estos receptores se presentan en el periostio del hue-
so, en las capsulas articulares, en el pancreas v algunas
visceras, v en partes profundas de la dermis. sobre todo en
manos, pies, mamas v érganos genitales

*  Los corpiisculos bulbosos (de Ruffini)” son receptores toni-
cos para el contacto notorio, la presion, el estiramiento de
la piel v los movimientos articulares. Se trata de capsulas
aplanadas v alargadas que contienen unas cuantas fibras
nerviosas v se localizan en la dermis, ¢l tejido subcutdaneo
y las cdpsulas articulares.

Rutas de proyeccion somatosensitivas

Desde el receptor hasta su destino final en el cncétalo, |

parte de las sefiales somatosensitivas viajan por tres 11
denominadas neuronas de primer, segundo y tercer ordencs,
Sus axones son, por tanto, fibras nerviosas de primer, segundo
y tercer Grdenes. Las fibras de primer orden para el tacto, la
presion y la cinestesia son largas, mielinicas y rapidas; las que
se relacionan con el calor y el frio son pequenas, amielfnicas o
un poco mielinicas, v mds lentas.

Las senales somatosensitivas de la cabeza (como las sensa-
ciones faciales) viajan por varios pares craneales (sobre todo el
V. el nervio trigémino) a la protuberancia v el bulbo raquideo.
En el tallo encefdlico, las fibras de primer.orden de estas neu-

7 Angelo Ruffini (1864 a 1929). anatomista italiano,
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ronas forman sinapsis con neuronas de segundo orden que se
decusan y llegan al tilamo contralateral. Las neuronas de ter-
cer orden completan la ruta hasta el cerebro. Las sefiales cines-
tésicas de la cabeza son una excepcion, porque las fibras de
segundo orden llevan estas senales al cerebelo.

Debajo de la cabeza, las fibras de primer orden entran en el
asta posterior de la médula espinal, las senales ascienden por
la médula en la ruta espinotaldmica v otras rutas que se deta-
llan en el capitulo 13 (consitense el cuadro 13.1 y la figura
13.5, p. 485). Estas rutas se decusan en el punto de entrada a la
médula, cerca de éste o en el tallo encefdlico, de manera que
la corteza somatosensitiva primaria de cada hemisferio cere-
bral recibe seiales del lado contralateral del cuerpo.

La senales cinestésicas que ocurren debajo de la cabeza
viajan hacia arriba por las vias espinocerebelares hasta el cere-
belo. Las senales de las visceras tordcica y abdominal viajan al
bulbo raquideo por fibras sensitivas en el nervio vago (X). En
investigaciones recientes se ha demostrado que las senales de
dolor visceral también ascienden por la médula espinal en el
fasciculo grécil.

Dolor

El dolor es una incomodidad causada por lesion tisular o esti-
mulo nocivo. v suele llevar a una accion evasiva. Pocas perso-
nas disfrutan el dolor y seria deseable que semejante cosa
dejara de existir, pero es uno de los sentidos mds importantes
v se estaria mucho peor sin él. La evidencia de su valor puede
observarse en enfermedades como la lepra y la diabetes melli-
tus, donde el sentido de dolor se pierde debido al dano nervio-
so (neuropatia). La ausencia de dolor impide que la gente
cobre conciencia de lesiones menores; como las pasan por alto,
a menudo se infectan v empeoran al punto de que la victima
puede perder dedos de pies v manos, o incluso extremidades
completas.

En resumen, el dolor es una sensacion adaptativa y necesa-
ria. No se trata s6lo de un efecto de la estimulacion excesiva de
fibras nerviosas relacionadas con otras funciones, sino que es
mediado por sus propias fibras nerviosas especializadas, los
nocirreceptores. Estos tienen una densidad muy alta en piel y
mucosas, v estdn presentes en casi todos los érganos, aunque no
en el encéfalo ni en el higado. En algunas cirugfas cerebrales, el
paciente debe permanecer consciente y tener la capacidad de
hablar con el cirujano. Estos pacientes s6lo necesitan un anesté-
sico local. Sin embargo, los nocirreceptores se encuentran en las
meninges v desempenan un papel importante en las cefaleas.

Hay dos tipos de nocirreceptores, que corresponden a
diferentes sensaciones de dolor. Las fibras de dolor mielinicas
conducen los impulsos a una velocidad de 12 a 30 m/s y pro-
ducen la sensacion de dolor rdpido (primer dolor): una sensa-
cion de dolor agudo, localizado y punzante, que se percibe en
el momento de la lesion. Las fibras de dolor amielinicas condu-
cen a una velocidad de 0.5 a 2.0 m/s v producen el dolor lento
(segundo dolor): una sensacién duradera, inespecifica, difusa.
El dolor en piel, misculos y articulaciones es el dolor somati-
co, v el de las visceras es, por supuesto, el dolor visceral. Este
iltimo a menudo se debe a estiramiento, irritantes quimicos o
isquemia, y suele acompaiiarse de ndusea.

esionados liberan varias sustanciag

Los tejidos 1
ocirreceptores y desencadenan,

que estimulan a los n : el doj,
La bradicinina es el estimulo del dolor .m.'is potente q,, :
conoce; duele con intensidad (:uim'(l() se inyecta bajo [, pi,_;.
No sélo crea conciencia de las lesiones, sino que activa "
cascada de reacciones que l’"’""'"‘""" la ‘“‘f“""imt La Sernmn:
na, las pruslnglundilms v la histamina también estimula, , los
al igual que los iones de potasio y el ATp libe.

Wimje,

nocirreceplores.
rado por células destruidas.

Rutas de proyeccion para el dolor

A los médicos se les dificulta mucho localizar el origen gy
dolor de un paciente, porque viaja por rutas muy divurs;,_s.‘
as. v porque la sensacion puede originarse ep cual.

complej
argo de esas rutas. Las senales de dolor alcan

quier lugaralol
zan el encéfalo por dos rutas principales, pero hay va,
subrutas dentro de ellas:

1. Las senales de dolor de la cabeza viajan al tallo encefjlic,
por los cuatro pares craneales, sobre todo el nervio trigap;.
no (V), pero también por el facial (VII). el glosofaringeq (Ix)
v el vago (X). Las fibras del trigémino entran en la protyhg.
rancia y descienden para hacer sinapsis en el bulbo raqui-
deo. Las fibras de dolor de los otros tres pares craneales
también terminan en este punto. Las neuronas de segund,
orden surgen en el bulbo y ascienden al tdlamo, que
retransmite el mensaje a la corteza cerebral. Un poco mis
adelante se estudia la retransmision del tdlamo a la corteza,

2. Las senales de dolor del cuello hacia abajo viajan por tres
de las vias ascendentes de la médula espinal: la via espi.
notaldmica, la espinorreticular y el fasciculo grécil. Estas
rutas se describen en el capitulo 13 y no es necesario repe-
tir aquf los conceptos estudiados. La via espinotaldmica es
la ruta de dolor mds importante y lleva la mayor parte de
las seiiales somdticas de éste que llegan a la corteza cere-
bral; de esta forma crea la conciencia del dolor. La via
espinorreticular lleva las senales de dolor a la formacion
reticular del tallo encefdlico, de donde se retransmiten al
hipotdlamo v al sistema limbico. Estas seiales de dolor
activan las reacciones viscerales, emocionales y conduc-
tuales ante el dolor, como ndusea, miedo y algunas res-
puestas reflejas. Solo hasta hace poco se reconocié que el
fasciculo gracil es una ruta de dolor; lleva sefiales de dolor
visceral al tdlamo (como el dolor de estémago o de la
expulsion de un cilculo renal). En la figura 16.3 se mues-
tran las rutas espinotaldmica y espinorreticular.

Cuando el tilamo recibe senales de dolor de las fuentes
anteriores, retransmite la mayor parte de ellas a través de nev
ronas de tercer orden a su destino final en la circunvolucios
poscentral del cerebro. El lugar exacto de la circunvolucion e?
el que se recibe el dolor depende del origen de éste (debe recor
darse el concepto de somatotopia v el homunculo sensitivo del
capitulo 14). La mayor parte de esta circunvolucion es soma!®
sensitiva: recibe seiales de dolor somdtico v de otros sentidos
Sin embargo, una region profunda de la circunvolucion dent
de la cisura de Silvio del encéfalo es el drea viscerosensiti®
que recibe las senales viscerales comunicadas por el fasciculo
grécil (véase la figura 14.22, p. 542),
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FIGURA 16.3 Rutas de proyeccion para el dolor. Una neurona

2 ormer orden conduce una senal de dolor a un asta posterior de la
z2uz espinal, una de segundo orden lo lleva al talamo y una de

et orden a la corteza cerebral. Las senales de la via espinotalamica
zsan el talamo. Las senales de la via espinorreticular omiten el

en su camino hacia la corteza sensitiva.

Con frecuencia se considera, de manera errénea, que el
“visceral proviene de la piel u otros sitios superficiales (p.
[0lor de un ataque al corazén se siente como si “irradiara”
del hombro izquierdo v en el lado medial del brazo).
meno, denominado dolor referido, es resultado de la
“ncia de rutas neurales en el CNS. Por ejemplo, en el
lor cardiaco, los segmentos de la médula espinal T1a
Vinformacion del corazon y también del térax y el bra-

1as del dolor del corazén vy la piel en esta region con-

115 mismas interneuronas espinales, luego siguen la

i desde alli hasta el tdlamo y la corteza cerebral. El

' puede distinguir de cudl fuente provienen las sena-
como si supusiera que el lugar de procedencia mds

la piel, porque ésta tiene mas receplores de dolor que

Este

v sufre lesiones con mayor frecuencia. El conocimien-
rigenes del dolor referido es esencial para establecer

1ol diagnéstico de funciones orgdnicas (figura 16.4).
Modylaei 4

“ulacién del dolor en el CNS

lisico v mental de una persona puede afectar en gran
I percepcion del dolor. Por ejemplo, muchos solda-
‘siones mortales informan poco dolor o ausencia de
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FIGURA 16.4 Dolor referido. El dolor de las visceras a menudo
se siente en areas especificas de la piel. El patron para las mujeres
difiere en algunos detalles del de los hombres.

éste. El sistema nervioso central (CNS) tiene un mecanismo
analgésico® que apenas se empieza a comprender. Su descubri-
miento se relaciona con los efectos analgésicos del opio, la
morfina v la heroina, que se conocen desde hace mucho tiem-
po. En 1974, los neurofisi6logos descubrieron sitios receptores
en el encéfalo para estas drogas. Debido a que los opidceos no
se presentan de manera natural en el cuerpo, los fisiélogos se
preguntaban qué suele fijarse a estos receptores. Pronto encon-
traron dos oligopéptidos analgésicos con 200 veces mds poten-
cia que la morfina; los llamaron encefalinas.” Mas adelante se
descubrieron dos neuropéptidos analgésicos de mavor tamano,
las endorfinas'’ y las dinorfinas.'" A los tres se les conoce
como opioides endégenos (lo que significa “sustancias pareci-
das al opio que se producen en el interior del cuerpo™).

Cuando se encuentran en un estado de tension o ejercicio, el
CNS, la hipofisis, el tubo digestivo v otros 6rganos secretan estos
opioides. En el CNS se encuentran sobre todo en la materia gris
cenltral (alrededor del acueducto) del mesencéfalo (véase la figu-
ra 14.9a. p. 524) y el asta posterior de la médula espinal. Se trata
de neuromoduladores (consultese la p. 465) que pueden blo-
quear la transmision de senales de dolor y producir sentimientos
de placer y euforia. Pueden ser responsables de la “recuperacion
del aliento” (“euforia del corredor”) experimentada por los atle-
tas, v también de los informes ya mencionados en el campo de
batalla. Su secreciéon aumenta de manera abrupta en mujeres en
labor de parto. Los esfuerzos por emplearlos en el tratamiento
del dolor han arrojado resultados decepcionantes, pero el ejerci-
cio es una parte efectiva del tratamiento de dolor crénico y pue-
de ayudar porque estimula la secrecion de opioides.

iComo bloquean el dolor estos opioides? Para que el dolor
se perciba, las senales de los nocirreceptores deben llegar mas
alld del asta posterior de la médula espinal v viajar al encéfalo.

% an = sin, no; algoritmo: dolor.
" en = dontro; kephal: caboza.
' Castellanizacion del acronimo en inglés de endogenous morphinelike subs-

tance (sustancia enddgena similar a la morfina).
1 dyn = dolor.
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descendentes del bulbo raquideg
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@ Las inlerneuronas espinales
secretan encelalinas, de esta forma
bloquean la transmision del dolor
mediante la Inhibicidn postsinaplica
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orden

Corteza
cerebral

Talamo

Nocirreceptor ===

FIGURA 16.5 Compuerta espinal de las senales de dolor.

Mediante mecanismos llamados compuertas espinales, las
sefiales de dolor pueden detenerse en al asta posterior. Aqui se
describen dos de estos mecanismos.

Un mecanismo incluve fibras analgésicas descendentes.
Se trata de fibras nerviosas que surgen del tallo encefdlico,
bajan por la médula espinal y la via espinorreticular v blo-
quean las senales de dolor para que no asciendan por la médu-
la hacia el encéfalo. En la figura 16,5 se describe un mecanismo
simple de modulacién de dolor en el asta posterior. La ruta
normal de la transmisién del dolor estd indicada por las fle-
chas rojas, en los pasos 1 al 3:

@ Un nocirreceptor estimula una fibra nerviosa de segundo
orden. El neurotransmisor en esta sinapsis es la sustan-
cia P.'¢

@ La fibra nerviosa de segundo orden transmite sefales
hacia arriba por la via espinotalimica del tdlamo.

@ El tdlamo retransmite las sefiales mediante una neurona
de tercer orden a la corteza cerebral, donde so adquiere
conciencia del dolor.

La ruta para el blogueo, o la modulacion, del dolor estd indica-
da por las flechas verdes descendentes en los pasos 4 al 8:

@ Las senales del hipotalamo y la corteza cerebral s¢ intro-
ducen en la materia gris central del mesencéfalo, lo que

¥ Se le Homo sustancia P porque se describié por primera voz en un extracto
en polvo de encélalo v intesting

LR e S —

Otras fibras analgésicas
descendentes forman sinapsis en
una fibra del dolor de primer orden.
lo que bloquea la transmisién de
dolor por medio de la inhibicion
presinaptica

Neurotransmisores

permite percibir el dolor mediante influencias tanto
auténomas como conscientes.

® El mesencéfalo retransmite las sefiales a ciertos nicleos
en la formacion reticular del bulbo raquideo.

®) El bulbo tiene fibras analgésicas descendentes, que secre-
tan serotonina hacia la médula espinal. Estas fibras via-
jan por la via espinorreticular y terminan en el asta
posterior. en todos los niveles de la médula espinal.

@ En el asta posterior, algunas de las fibras analgésicas
descendentes croan sinapsis con interneuronas espinales
cortas, que a su vez crean sinapsis con la fibra de dolor
de segundo orden. Estas interneuronas secretan encefali-
na para inhibir la neurona de segundo orden. Se trata de
un ejemplo de inhibicion postsindptica, que funciona en
el lado descendente de la sinapsis entre las neuronas de
dolor de primer v segundo orden.

® Algunas fibras del bulbo raquideo también ejorcen inhi
bicion presindaptica; crean sinapsis con los axones de los
nocirreceplores v bloquean la liberacién de sustancia P

Hay otro mecanismo de la compuerta espinal que quizd ol
lector haya utilizado o menudo de manora consciente sin sabf
por qué funciona. Cuando una persona se golpea el codo con la
orilla de una mesa o se aplasta algun dedo con la puerta, P““d”
aliviar el dolor al frotar o masajear el drea adolorida, Esto funciond
porque las interneuronas que inhiben ol dolor del asta posteriof
(como en el paso 7) tambien reciben informacion de los meean®

receptares de la piel y los tejidos mas profundos. Cuando se frot?




o8 Jesionada, se estimulan esos mecanorrec eptores. que a su
un it

o pstimul
s, que inhiben las neuronas de dolor de segundo orden.

g1 control clinico del dolor ha tenido una historia muy
geresante. V parte de ella se vuelve a contar en el recuadro
onocimiento més a fondo 16.5" (p. 626).

y

an a las interneuronas espinales; éstas secretan ence-

falir

Antes de proseguir
cesponda las siguientes preguntas para probar su comprensién de
, seccion anterior:
7 Que modalidades de estimulos detectan las terminaciones
nerviosas libres?
¢ Mencione cuatro terminaciones nerviosas encapsuladas e
dentifique sus modalidades de estimulo.
LDgnde crean sinapsis la mayor parte de las neuronas soma-
tosensitivas de segundo orden con las de tercer orden?
10 Explque el fenomeno del dolor referido en términos de las
rutas neurales que intervienen.

o

11 Expligue las funciones de la bradicinina, la sustancia P y las
encefalinas en la percepcion del dolor.

163 Los sentidos quimicos

Resultados esperados del aprendizaje
(uando haya completado esta seccion, el estudiante podra:
Explicar como se estimulan los receptores del gusto y el
olfato.

Describir los receptores y las rutas de proyeccion para estos
dos sentidos.

o

o

L zusto v el olfato son los sentidos quimicos. En ambos casos,
i sustancias quimicas ambientales estimulan a las células

sensilivas.

Gusto

£lguslo es una sensacion que se debe a la accién de sustancias
‘s en los botones gustativos. Hay casi 4000 de éstos,
“hretodo en la lengua, pero también en el interior de las meji-
v en el velo del paladar, la faringe v la epiglotis.

Anatomia

"“ua tiene cuatro tipos de protrusiones denominadas
Papilas linguales en la superficie (figura 16.6a):

L papilas filiformes'* son pequeiios picos sin botones
“lilivos. Son responsables de la textura rasposa de la
““ua de un gato y tienen importancia en muchos mami-
- para el acicalamiento de la piel. Son las papilas mds
ndantes en la lengua humana, pero son pequenas y no
0 ningiin papel relacionado con el gusto; sin embar-
irven para percibir la textura de la comida.
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2. Las papilas foliadas'* también estdn poco desarrolladas
en los seres humanos. Forman crestas paralelas a los lados
de la lengua. casi a un tercio de distancia de la punta; se
encuentran advacentes a los molares y premolares, donde
ocurre Lo mavor parte de la masticacién y donde se libera
la mavor parte de las sustancias quimicas del sabor. Casi
todos sus botones gustativos se degeneran a los 2 o 3 afos
de edad. Tal vez esto explique en parte por qué los ninos
rechazan con tanta frecuencia alimentos que los adultos
toleran y disfrutan.

3. Las papilas fungiformes'® tienen forma parecida a los
hongos. Cada una cuenta con casi tres botones gustativos
localizados sobre todo en el dpice. Estas papilas se distri-
buyen con amplitud. pero se concentran sobre todo en la
punta y los lados de la lengua.

4. Las papilas valadas'® son papilas grandes, organizadas en
V en la parte posterior de la lengua. Una ranura circular
profunda rodea a cada papila. Sélo hay siete a 12 de ellas,
pero contienen hasta la mitad de todos los botones gustati-
vos (cada una tiene alrededor de 250 botones localizados en
la pared papilar y orientados hacia la ranura [figura 16.6b]).

Sin importar su ubicacion ni la especializacion sensitiva,
todos los botones gustativos tienen un aspecto similar (figura
16.6¢ y d). Se trata de grupos parecidos a un limén que tienen
50 a 150 células gustativas, de soporte v basales. Las células
gustativas tienen forma de plitano v cuentan con una cresta de
microvellosidades apicales denominadas cilios gustativos, los
cuales sirven como superficies receptoras de las moléculas del
gusto. Los cilios se proyectan en un hueco denominado poro
gustativo ubicado en la superficie epitelial de la lengua. Las
células gustativas son epiteliales, no neuronas, pero crean
sinapsis con fibras nerviosas sensitivas ubicadas en su base, y
tienen vesiculas sinapticas para la liberacion de neurotransmi-
sores. Una célula gustativa sélo vive siete a 10 dias. Las células
basales son citoblastos que se multiplican y reemplazan a las
células gustativas muertas, pero también crean sinapsis con
fibras nerviosas sensitivas del boton gustativo v pueden des-
empenar alguna funcién en el procesamiento de la informa-
cion sensitiva, antes de que la senal vava al encéfalo. Las
células de soporte se parecen a las gustativas pero no tienen
vesiculas sindpticas ni desempenan un papel sensitivo.

Fisiologia

Para saborear las moléculas, es necesario que se disuelvan en
la saliva v que fluyan hacia un poro gustativo. En la lengua
seca el aziicar o la sal tienen tan poco sabor como una pizca de
arena. En la actualidad los fisidlogos reconocen cinco sensa-
ciones primarias de sabor:

1. Salado. Es producto de iones metdlicos como sodio v
potasio. Como se trata de electrolitos vitales, es evidente la
importancia que tiene la capacidad para detectar la sal v
apetecerla. Las deficiencias de electrélitos pueden causar
hambre de sal: muchos animales (como diversos insectos.

" foli = hoja.
'S fungum = hongo: forme: que tiene forma de.

o forme: que tiene forma de

1% vall = pared.
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FIGURA 16.6 Receptores gustativos. a) Aspecto superior de la len
(comparese con la p. 582). ¢) Botones gustativos en las paredes de dos

pericos, venados y elefantes) buscan depésitos de sal
cuando es necesario. El embarazo puede reducir las con-
centraciones de electrélitos en la mujer y provocar “anto-
jos” por ingerir comida salada.

Dulce. Es producido por muchos compuestos orgdnicos,
sobre todo aziicares. Lo dulce se relaciona con los carbohi-
dratos y los alimentos que tienen alto valor caldrico. Muchas
plantas con flores han evolucionado para producir néctar y
frutos dulces que atraen a los animales para que los coman
y de esta forma dispersen su polen y semillas. La preferen-
cia del ser humano por el azicar ha evolucionado de mane-
ra paralela a las estrategias reproductivas de las plantas.
Agrio o dcido. Suele relacionarse con los dcidos (H*) en
alimentos como frutas citricas.

Amargo. Se vincula con alimentos doscompunsms y alca-
loides como nicotina, cafeina, quinina y morfina. Con fre-

gua y ubicacion de sus papilas. b) Detalle de las papilas valadas
papilas foliadas adyacentes. d) Estructura de un botén gustativo. m

cuencia los alcaloides son venenosos, y la sensacion del
gusto amargo induce a seres humanos y animales a reché:
zar el alimento. Las plantas con floraciones tienen frutos
dulces y tentadores, pero a menudo sus hojas estan cargé
das con alcaloides amargos para disuadir a los animales &®
que las coman.

Umami. Es un gusto “a carne’
como los dcidos aspdrtico y
bistec o del caldo de
popular japonesa, en |

,

producido por aminodcidos
glutimico (el sabroso gusto del
pollo). La palabra proviene del hable
aque significa “delicioso” o “sabros -
La gran variedad de sabores que se perciben no son Fa“
s6lo una mezcla de eslos cinco sabores primarios: tambi¢?
estdn influidos por 1a textura, el aroma, la temperaturd: c‘
aspecto de la comida Vel estado de dnimo de la persona. aa'
otras cosas. Muchos sabores dependen del olor; por ejemP



g aroma la canela tendria s6lo un sabor un poco dulce, el
‘h‘ v la menta serian amargos, v las manzanas v las cebollas
(l,,.irm" un sabor casi l(l."»llll(.n.‘ j\l;.,unu.s sabores como la
 ienta se deben a la estimulacion de terminac iones libres
Jol ne vio trigémino, més que de los botones gustativos. Quie-
o dedican a la tec nologia de los alimentos se refieren a la
:"_:“” , de éstos como sensacion en la boca. Las papilas filifor-
+ v fungiformes de la lengua estin inervadas por el nervio
qoual (una rama del trigémino) y son sensibles a la textura.
[odos los sabores primarios pueden detectarse mediante
|a lengua. pero ciertas regiones de ésta son mas sensibles a una
.h‘ﬂ"“" que a otras. La punta de la lengua es mds sensible a
\os sabores dulces, lo que desencadena respuestas como lamer,
livar ¥ deglutir. Los mérgenes laterales de la lengua son las
iras Mds sensibles a los sabores salado v dcido, Los botones
N‘,mm de las papilas valadas (que se encuentran en la parte
.,.,m rior de la lengua) son muy sensibles a los compuestos
Lmangos. que tienden a desencadenar respuestas de rechazo
(.omo ¢l reflejo nauseoso) para protegerse de la ingestion de
\oninas. El umbral del sabor amargo es el menor de todos, es
Jecir. se pueden probar concentraciones menores de alcaloi-
des que de dcidos, sales y azucares. Los sentidos de lo dulce v
o salado son los menos sensibles.

Los azucares. los alcaloides y el glutamato estimulan a las
colulas gustativas, para lo cual se fijan a receptores en la super-
ficie de la membrana que luego activan proteinas G y sistemas
de segundo mensajero dentro de la célula. El sodio y los dcidos
penetran en la célula y la despolarizan de manera directa. Por
cualquier de estos mecanismos, las células gustativas liberan
peurotransmisores que estimulan a las dendritas sensitivas en
su base.

Rutas de proyeccion

[l nervio facial (par craneal VII) retine informacion sensitiva
de los botones gustativos de los dos tercios anteriores de la
lengua. el nervio glosofaringeo (I1X) del tercio posterior v el
nervio vago (X) de los botones gustativos del paladar, la faringe
v laepiglotis. Todas las fibras gustativas se proyectan a un sitio
o0 ¢l bulbo raquideo denominado niicleo solitario. De ahi sur-
g neuronas de segundo orden que retransmiten las senales
endos direcciones: 1) a los micleos del hipotalamo y la amig-
dala. que activan reflejos auténomos como la salivacion, el
relleo nauseoso v el vomito, y 2) al talamo, que retransmite
siiales a Ja insula y la circunvolucion poscentral del cerebro,
donde se adquiere conciencia del sabor. Las senales procesa-
445 <o siguen retransmitiendo a la corteza orbitolrontal (véase
lalizura 1417, p. 534), donde se integran con senales de la
iz los ojos, y se forma una impresion general del sabor y
loapititoso de la comida.

Olfato § o 1 ',' " 53'
~ * ; .u.u.u.
lulas receptoras del olfalo (olor) forman un parche de
v en el techo de la cavidad nasal: la mucosa olfativa
16.7). Esta ubicacién coloca a las células olfatorias cerca
¢falo, pero quedan mal ventiladas; por tanto, suele ser
10 olfatear para identificar un olor o localizar su fuente.

1
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Anatomia

La mucosa olfativa cubre casi 5 cm? del cornete superior, la
lamina cribosa y el tabique nasal de cada fosa nasal. Consta de
10 a 20 millones de células olfativas, ademds de células epite-
liales de soporte y de citoblastos basales. El resto de la cavidad
nasal estd cubierta por mucosa respiratoria no sensitiva.

A diferencia de las células gustativas, que son epiteliales,
las olfativas son neuronas. Tienen la forma de un pequeno
pino de boliche (figura 16.7¢). La parte mas ancha, el neuroso-
ma, contiene el nicleo. El cuello v la cabeza de la célula son
una dendrita modificada con una punta hinchada. La cabeza
cuenta con 104 20 cilios denominados vellosidades olfativas,
las cuales carecen de movimiento pero tienen sitos de fijacion
de moléculas aromaticas. Se encuentran en una masa enmara-
iada que se incrusta en una capa delgada de moco. El extremo
basal de cada célula se adelgaza hasta convertirse en un axén.
Estos axones se retinen en pequeiios fasciculos que salen de la
cavidad nasal a través de poros (agujeros cribosos) en el etmoi-
des. A los fasciculos en conjunto se les denomina par craneal I
(nervio olfativo).

Las células olfativas son las tinicas neuronas expuestas de
manera directa al ambiente externo. Al parecer, esto es dificil
para ellas, porque su vida media es de s6lo 60 dias. Sin embar-
go, a diferencia de la mayor parte de las células basales, son
reemplazables. Las células basales se dividen de manera conti-
nua y se diferencian en nuevas células olfativas.

Fisiologia

Los seres humanos tienen un sentido del olfato mas deficiente
que otros mamiferos; al parecer, éste decliné de manera gra-
dual en los primates a medida que aumentaba la importancia
del sistema visual. Por ejemplo, un gato que pesa 3 kg tiene un
total de casi 20 cm? de mucosa olfatoria en sus dos fosas nasa-
les, en tanto que un ser humano. que pesa 20 veces mas, s6lo
tiene la mitad de esa superficie, cuando mucho. No obstante, el
sentido del olfato humano es mucho mds sensible que el del
gusto; se pueden detectar concentraciones de unas cuantas
partes de sustancias aromdticas por billén. En promedio, las
mujeres son mas sensibles a los olores que los hombres, y lo
son mucho mas a ciertos olores cuando se acerca el momento
de la ovulacion, en comparacion con otras fases del ciclo
menstrual. El olfato es muy importante en las interacciones
sociales de otros animales y, de manera mas sutil, también en
los seres humanos (consiiltese el recuadro “Conocimiento mas
a fondo 16.17).

La mayoria de la gente puede distinguir de 2 000 a 4 000
olores, v algunas personas pueden distinguir hasta 10 000. Los
intentos por agrupar los olores en clases han sido poco conclu-
ventes v atin son motivo de controversia: las clases sugeridas
incluyen acre, floral, almizcle y tierra. Los investigadores del
olfato Linda Buck v Richard Axel recibieron el Premio Nobel
en 2004 por aplicar métodos de genética molecular para iden-
tificar proteinas receptoras de olores y sus genes. Las ratas v los
ratones tienen hasta 1 200 genes funcionales que codifican
para proteinas receptoras que fijan moléculas aromaticas, pero
en seres humanos dos terceras partes de los genes olfativos han
mutado al punto de ser seudogenes inoperantes; s6lo quedan
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alrededor de 350 tipos de receptores olfativos. Cada célula
olfativa tiene s6lo un tipo de receptor y, por tanto, sélo se une
a una molécula aromdtica.

El primer paso para la deteccién de un olor es la fijacion
de una molécula aromatica a un receptor en una de las vellosi-
dades olfativas. Las particulas olorosas hidrofilicas se difun-

den con libertad por todo el moco del epitelio olfativo y s¢ ﬁi‘_’"
de manera directa a un receptor. Luego una proteind de fije
cién a una particula olorosa en el moco transporta las sustar®
cias hidrofdbicas al receptor. Cuando éste se une @ e
particula, activa una proteina G v, con ella, al sistema de sogu™”
do mensajero del monofosfato de adenosina ciclico (
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Medicina evolutiva

feromonas humanas

Hay una cantidad abundante de aneécdotas, pero solo evidencia
equivoca de que los olores del cuerpo humano afectan el comporta-
wento sexual. Sin embargo, hay una evidencia mas concluyente de
que el sudor y las secreciones vaginales de una persona afectan la
fsiologia sexual de otras personas, aunque los olores no se perciban
4e manera consciente. Datos experimentales demuestran que el
sudor apocrino de la mujer puede influir sobre el momento en que
52 desarrolle el ciclo menstrual de otras mujeres. Esto puede produ-
cr el lamado efecto de dormitorio, en que las mujeres que viven
juntas en relativa ausencia de varones tienden a tener ciclos mens-
wuales sincronicos. Al parecer, la presencia de hombres influye en la
owlacion femenina. Por el contrario, cuando una mujer esta en ovu-
zcon o cerca de hacerlo y, por tanto, es fértil, sus secreciones vagi-
nales contienen feromonas denominadas copulinas, que segun se ha
demostrado aumentan los niveles de testosterona en los varones.

sistema del cAMP abre canales ionicos en la membrana plas-
matica, con lo que admite cationes (Na* o Ca?*) en la célula y la
despolariza; de esta forma crea un potencial de receptor que
desencadena potenciales de accion en el axén de la célula olfa-
liva Entonces se transmite una senal al cerebro.

Sin embargo, algunos olores actian sobre nocirreceptores
delnervio trigémino en lugar de células olfativas. Algunas de
“l0s sustancias son amoniaco, mentol, cloro v la capsaicina
del chile. Las “sales aromaticas” reviven a personas incons-
tentes al estimular con fuerza el nervio trigémino con humos

de amoniaco.

Rutas de proyeccion

Cuando las fibras olfativas atraviesan el techo de la nariz,
{1 i un par de bulbos olfatives, los cuales se encuentran
bl de los 16bulos frontales del encéfalo (véase la figura
27 1. 547). En ese punto crean sinapsis con dendritas de
4511125 de neuronas denominadas células mitrales y células
"enicho. Los axones olfativos se extienden hacia arriba, y
*/1ss mitrales v en penacho lo hacen hacia abajo para
‘arse en grupos  esféricos denominados glomérulos
WII6.7h). Todas las fibras olfativas que llevan a cualquier
"o provienen de células con el mismo tipo de receptor;
"1 cada glomérulo estd dedicado a un tipo particular de
105 centros encefdlicos superiores interpretan olores
1105 como chocolate, perfume v café, al decodificar sena-
" Una combinacién de glomérulos especificos del olor.
“imilar a la manera en que el sistema visual decodifica
s Colores del espectro con seiales provenientes de solo
ilas receptoras de un color especifico en el ojo.
“lulas en penacho y mitrales acarrean senales de los
05, Sus axones forman haces denominados cintillas
8. que viajan en sentido posterior a lo largo de la parte
" de los 16bulos frontales. Casi todas las fibras de las
*olfativas terminan en varias regiones de la superficie
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FIGURA 16.8 Rutas de proyeccion olfativa en el encéfalo.

interior del l6bulo temporal, que recibe el nombre de corteza
olfativa primaria (figura 16.8). Es notable que las senales olfa-
tivas puedan alcanzar la corteza cerebral de manera directa,
sin pasar primero por el tilamo: esto no sucede con ningtn
otro sentido. Sin embargo, aun en el olfato, algunas senales de
la corteza olfativa primaria se retransmiten en el talamo cuan-
do se dirigen a otras dreas de asociacion olfativa

A partir de la corteza olfativa primaria, las senales viajan a
otros destinos secundarios en el cerebro v el tallo cncelalico. Dos
destinos encefalicos importantes son la insula v 1y corteza orbi-
tofrontal. En ésta se identifican v discriminan los olores. Recibe
informacién del gusto y el olfato v la integra oo v percepcion

general de sabor. Otros destinos secundarios para las senales
olfativas son el hipocampo, la amigdala y el hipotalamo. Si s
consideran las funciones de estas dreas encefalicas. no resulia
sorprendente que el olor de ciertos alimentos (un perfume, un
hospital o carne en descomposicion) pueda evocar recuerdos
fuertes, respuestas emocionales vy reacciones viscerales como
olfatear, toser, secretar saliva v dcido estomacal, o vomitar,

La mayor parte de las dreas de la corteza olfativa también
envian fibras en sentido inverso a los bulbos olfativos, median-
te neuronas denominadas células granuladas que pueden inhi-
bir a las células mitrales y en penacho. Un efecto de esta
retroalimentacion son los cambios en la calidad e importancia
de los olores en diferentes circunstancias. Por ejemplo, la comi-
da puede tener un aroma mds apetitoso cuando se tiene hambre
que cuando se acaba de comer o cuando se estd enfermo.

I—Aplicacibn de lo aprendido

¢Que sensaciones del gusto se perderian después de
dano a: 1) el nervio facial o 2) el nervio glosofaringeo? jLa
fractura de qué hueso craneal tendria mayores probabili-
dades de suprimir el sentido del olfato?
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D ————
Antes de proseguir
Responda las siguientes preguntas para probar su comprension de
la seccion anterior:
12. ;Cual es la diferencia entre una papila lingual y un boton
gustativo? ;Cual es visible a simple vista?

13. Elabore una lista de sensaciones del gusto y analice su
importancia adaptativa (valor para la supervivencia).

14. ;Cuales pares craneales transportan los impulsos del gusto
al encefalo?

15. ;Qué parte de una célula olfativa se une a las moléculas
aromaticas?

16. ;Que regiones del encéfalo sirven al sentido del olfato y
cugles son sus diferencias con las funciones olfativas?

16.4 Audicién y equilibrio

Resultados esperados del aprendizaje
Cuando haya completado esta seccion, el estudiante podra:

a) Identificar las propiedades de las ondas sonoras responsa-
bles del tono y la sonoridad.

b) Describir la anatomia macroscopica y microscépica del
oido.

c) Explicar la manera en que el oido convierte las vibraciones
en senales nerviosas y discrimina entre sonidos de diferente
intensidad y tono.

d) Explicar la manera en que el aparato vestibular ayuda a que
el encéfalo interprete la posicion y movimientos corporales.

e) Describir las rutas que siguen las sefales auditivas y vesti-
bulares hacia el encéfalo.

La audicion es una respuesta a la vibracién de las moléculas en
el aire. y el equilibrio es el sentido del movimiento y la orienta-
cién corporal y el balance. Estos sentidos residen en el conduc-
to auditivo interno, un laberinto de pasajes v células sensitivas
llenos de liquido. A continuaci6n se estudia la manera en que
este liquido se pone en movimiento y las células sensitivas con-

vierten dicho movimiento en un patrén informativo de poten-
ciales de acci6n.

La naturaleza del sonido

Para comprender la fisiologfa de la audici6n es necesario cono-
cer algunas propiedades basicas del sonido. el cual se define
como una vibracién audible de moléculas. Puede transmitirse
a través del agua, los sélidos o el aire, pero no en el vacio. La
siguiente exposicion estd limitada al sonido que se transporta
por el aire.

El sonido es producido por un objeto vibrante, como un
diapasén, una bocina o las cuerdas vocales. Considere una
bocina: cuando su cono se mueve hacia delante, empuja las
moléculas de aire que se encuentran delante de ella: de esta
forma la energfa se transfiere de una molécula a otra hasta que
alcanza la membrana timpéanica. Ninguna molécula se mueve

muy lejos; tan sélo chocan entre si como !)olas de billg, hagty
qu(; algunas alcanzan la membrana timpénica y la hacer, Vibrg
Las sensaciones percibidas como tono y sonoridad se Nlaci(;
nan con las propiedades fisicas de esas vibraciones,

Tono

El tono se relaciona con la percepcion de un sonidg comg
“alto” (agudo) o “bajo” (grave). Esta determinado por la fre.
cuencia con que vibran la fuente del sonido, la membran, tim-
pénica y otras partes del ofdo. A un movimiento hacia el frep,
v hacia atrds de un objeto vibrante se le denomina ciclo, y la
cantidad de ciclos por segundo (o herzio, Hz) es la frecuenciy
Por ejemplo, la nota mas baja en un piano es de 27.5 Hz, ¢| do
intermedio es de 261 Hz y la nota més alta es de 4 176 Hz, 4
ofdos humanos mis sensibles pueden escuchar frecuencias de
20 a 20 000 Hz. El oido humano no detecta frecuencias infrass.
nicas (inferiores a 20 Hz), pero éstas se pueden percibir comg
vibraciones del craneo y la piel, y desempefian un papel
importante en la apreciaciéon de la musica. Las vibraciones
inaudibles superiores a 20 000 Hz son ultrasénicas. Los ofdos
humanos son mas sensibles a las vibraciones de 1 500 a 5 009
Hz. En este rango. se pueden escuchar sonidos de poca energis
(volumen), en tanto que sonidos superiores o inferiores a este
rango deben tener mds volumen para ser audibles (figura 16.9)
El habla normal se ubica dentro de este rango de frecuencias
La mayor parte de la pérdida de audicién que se experiments
con la edad se encuentra en el rango de 250 a 2 050 Hz.

Umbral del dolor §
120
100 ||
§ Muasica
80 | | . |
¥ ,:"' !
%40 -
20 i
6 Umbral audible +—! i
= B 88 8 8§ 3 §ie
- ~ w 2o g
Frecuencia (herzios)

FIGURA 16.9 El rango audible del ser humano. Las personas
con pidos muy sensibles pueden escuchar sonidos de 20 a 20 000
herzios (Hz); sin embargo, para ser escuchados, los sonidos en est%
extremos deben ser mas sonoros que los que se encuentran en €
rango medio. Los oidos humanos son mas sensibles a frecuenci?s
1500 a 5000 Hz, en que pueden escucharse sonidos de bajo
volumen. Por tanto, el umbral de la audicién varia con la frec

del sonido. Casi todos los sonidos superiores a 120 decibeles («8)
son dolorosos para el oido.

® ;Como cambiaria la forma de esta grafica en el caso de und
pérdida moderada de la audicion entre 200 y 5000 Hz?




wnorldad es la percepcion de la energia o intensidad de un
\md" y representa la amplitud de la vibracion. En el ejemplo
de la bocina, la amplitud es una medida del rango de vibracion
4el cono hacia delante y hacia atrds en cada ciclo, y de la can-
jidad de € ompresion a que se someten las moléculas de aire. La
nnund‘ld se expresa en decibeles (dB). El umbral de la audi-

o del ser humano es de 0 dB. Cada 10 dB de aumento en la
,»_q'.lld representa un sonido con intensidad 10 veces mayor;
ortanto, 10 dB es 10 veces mayor que el umbral, 20 dB es 100
ceces mayor, 30 dB es 1 000 veces mavor, elc.; una conversa-
.ion normal tiene una sonoridad de casi 60 dB. En casi todas
|ss frecuencias, el umbral de dolor es de 120 a 140 dB (la inten-
sidad .xpru\imada de un trueno fuerte). La exposicién prolon-
gada a sonidos superiores a 90 dB puede causar pérdida
ponuanmm‘ de la audicién.

Anatomia del oido

£l oido tiene tres secciones denominas oido externo, medio e
interno. Los primeros dos se relacionan sélo con la transmi-
<ion del sonido al oido interno, donde la vibracién se convier-
1e en sefales nerviosas.

Qido externo

£l oido externo es, en esencia, un embudo para la conduccion
de las vibraciones que se transportan en el aire hacia la mem-
brana timpdnica. Empieza con la auricula carnosa, que se ubi-
a4 un lado de la cabeza v estd formada por cartilago eldstico
desoporte, excepto en el 16bulo. La auricula tiene una disposi-
uon predecible de espirales y recovecos que dirigen el sonido
hatia el conducto auditivo (figura 16.10).

Helice

Fosa triangular

Antihélice
Concha

Conducto auditivo externo
Trago

Antitrago

Lébulo

FIGURA 16.10 Anatomia de la auricula de la oreja.
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El conducto auditivo es el pasaje que atraviesa el hueso
temporal hacia la membrana timpénica. A partir de la abertura
externa, llamada conducto auditivo externo, sigue una ruta
con ligera forma de “S” por casi 3 cm (figura 16.11). Estd
cubierto por piel y tiene soporte de fibrocartilago en la abertura
v del hueso temporal en el resto de su extension.

El extremo exterior del canal esta protegido por los rigidos
pelos de guardia. El conducto tiene glindulas ceruminosas y
sebdceas, cuyas secreciones se mezclan con células de piel
muerta y forman cerumen. Este es pegajoso y recubre los pelos
de guardia, lo cual aumenta su efectividad para bloquear parti-
culas externas del canal auditivo. Su consistencia también
puede evitar la entrada de insectos, garrapatas y otras plagas:
ademads, contiene lisozima y cuenta con un pH bajo, lo que
inhibe el crecimiento bacteriano. El cerumen impermeabiliza
al conducto y protege tanto a su piel como a la membrana tim-
pénica de la absorcién de agua; ademads, mantiene la flexibili-
dad de dicha membrana. Por lo general, el cerumen se seca y
cae del conducto, pero en ocasiones se impacta e interfiere con

la audicién.

Oido medio

Ll oido medio se localiza en la cavidad timpanica'” del hueso
temporal. La membrana timpanica cierra el extremo interno
del conducto auditivo y lo separa del oido medio. La membra-
na mide casi 1 cm de didmetro v tiene una superficie externa
un poco céncava. Esta suspendida en un surco con forma de
anillo en el hueso temporal y vibra con libertad en respuesta al
sonido. Estd inervada por ramas sensitivas de los nervios vago
y trigémino, y es muy sensible al dolor.

En sentido posterior, la cavidad timpdnica forma un conti-
nuo con las células neumaticas mastoideas de la apofisis mas-
toides. Esta llena con aire que ingresa por la trompa acustica
(de Eustaquio'® o faringotimpanica), un pasaje hacia la nasofa-
ringe. (No debe confundirse la trompa auditiva con el conducto
auditivo.) La trompa auditiva suele ser aplanada v estar cerra-
da, pero al tragar o bostezar se abre y permite que el aire entre
o salga de la cavidad timpanica. Esto iguala la presion de aire
a ambos lados de la membrana timpanica, lo que permite que
ésta vibre con libertad. La presién excesiva a un lado u otro
amortigua el sentido de la audicion. Por desgracia, la trompa
auditiva también permite que las infecciones de garganta se
extiendan al oido medio (consiltese el recuadro *Conocimien-
to mds a fondo 16.27).

La cavidad timpdnica es un espacio de sélo 2 a 3 mm de
ancho situado entre los oidos externo e interno, que contiene
los tres huesos y los dos miisculos mis pequenos del cuerpo.
Los huesos, llamados huesecillos del oido, conectan la mem-
brana timpdnica con el oido interno. De afuera hacia dentro, el
primero es el martillo, que tiene un mango alargado adjunto a
la superficie interna de la membrana timpdnica: una cabeza
suspendida por una ligamento de la pared de la cavidad timpa-

7 tympan = tambor
1* Bartholomeo Eustachio (1524 a 1574), anatomista italiano
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FIGURA 16.11 Anatomia interna del oido.

nica, v una apofisis corta que se articula con el siguiente hue-
secillo. El segundo hueso, el yunque, tiene un cuerpo triangular
que se articula con el martillo; una rama larga que se articula
con el estribo, v una rama corta (no ilustrada) que esta suspen-
dida de la pared de la cavidad por un ligamento. El estribo
tiene una cabeza que se articula con el yunque, dos ramas que
forman un arco v una base eliptica. La base se mantiene en su
lugar gracias a un ligamento en forma de anillo que se encuen-
tra en una abertura llamada ventana oval, donde empieza el

CONOCIMIENTO MAS A FONDO 16.2
Aplicacion clinica

Infeccion del oido medio

La otitis'” media (infeccion del oido medio) es comun en ninos por-
que sus trompas de Eustaquio son cortas y horizontales. Permiten a
las infecciones de vias respiratorias superiores dispersarse con facili-
dad de la garganta a la cavidad timpanica y las células neumaticas
mastoideas. El liquido se acumula en la cavidad y produce presion,
dolor y audicion deficiente. Si la otitis media no se trata, puede
extenderse a partir de las células neumaticas mastoideas y causar
meningitis, una infeccion que puede ser mortal (consultese el aparta-
do Conocimiento mas a fondo 14.1, p. 518). La otitis media cronica
también puede causar fusion de los huesos del oido medio y llevar a
pérdida de la audicion. En ocasiones, es necesario drenar el liquido
de la cavidad timpanica, para lo cual se abre la membrana timpanica
con una lanceta y se inserta un pequeno dren (procedimiento deno-
minado timpanostomia).?’ El dren, que con el tiempo se desprende
del oido, alivia la presion y permite que la infeccion sane.

W ot = ofdo: itis = inflamacion.
@ tympan = tambor, relativo al timpano; stom = realizacion de una abertura,

oido interno. Del otro lado de la base se encuentra la perilinfa,
un liquido del oido interno.

Los miisculos del oido medio son el del estribo y el tensor
del timpano. El misculo del estribo surge de la pared posterior
de la cavidad v se inserta en el estribo. El tensor del timpano
surge de la pared de la trompa auditiva, la recorre y se inserta
en el martillo. La funcién de estos musculos se estudia en el
apartado Fisiologia de la audicion.

Oido interno

El oido interno es un laberinto de pasajes de hueso tempordl
denominado laberinto éseo. el cual esta cubierto por un sistema
de conductos carnosos llamado laberinto membranoso (figura
16.12). Entre los laberintos 6seo y membranoso se encuentra ls
perilinfa, un colchén de liquido similar al liquido cefalorraqui
deo, y dentro del laberinto membranoso se encuentra la endo-
linfa, un liquido similar al liquido intracelular. Los laberintos
6seo v membranoso forman una estructura en la que un conduc
to se encuentra dentro de otro, de una manera parecida al nev:
mitico tubular de una bicicleta que tiene dentro una cimard.
Los laberintos empiezan con una cimara denominada ves
tibulo, que contiene drganos del equilibrio (que se explica?
mds adelante). El 6rgano de la audicion es el caracol (0 cocleal
un tubo o trompa enrollada que surge del lado anterior del ves
tibulo. En otros vertebrados, el caracol es recto o un poco U
vo. Sin embargo, en la mayor parte de los mamiferos tom? b
forma de una espiral parecida a un caracol, lo que permit® qué
una coclea mis larga quepa en un espacio compacto: En ltﬁ
seres humanos, la espiral es de casi 9 mm de ancho en 18 be?
y de 5 mm de alto. Su dpice apunta en sentido anterolater®
caracol da casi 2.5 vueltas alrededor de un eje pal‘eCido aut

_—/

' modiolus = gje.

|
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FIGURA 16.12 Anatomia del laberinto membranoso. a) Posicion y orientacion dentro de la parte pétrea del hueso temporal. b) Estructura
% laberinto membranoso y los nervios. ¢) Relacién de la perilinfa (en verde) y la endolinfa (en azul) con el laberinto.

fomillo de hueso esponjoso. el modiolo?' o columela. La “ros-
@del1omillo” forma una plataforma en espiral que da soporte
dlatrompa carnosa del caracol.

I Lorte vertical atraviesa cinco veces el caracol (figura
15.130) Un solo corte transversal tiene el aspecto que se obser-
“e0 1 figura 16.13b. Es importante tomar en cuenta que las
“luciras observadas en el corte transversal en realidad tie-
901 1orma de tiras en espiral que se enredan en la columela
Gesde 14 base hasta el dpice.

' Caracol tiene tres cdmaras llenas de liquido, separadas
Por membranas, La cdmara superior es la escala vestibular y la
Wlerior la escala timpénica. Estin llenas de perilinfa y se
f‘ilnu:w an entre si mediante del dpice del caracol. La escal.a
ihular empieza cerca de la ventana oval y se enrolla en espi-
il hasty o] apice; de alli, la escala timpdnica recorre €n espiral
“hase v termina en la ventana redonda (figura 16.12).
"1 iltima estd cubierta por una membrana denominada

"Wana timpdnica secundaria.

Uit

La camara media es un espacio triangular, denominado
conducto del caracol (escala media). Esta separada de la esco
la vestibular superior por una pequena membrana vestibular
de la escala timpdnica inferior por una membrana basili
mucho mds gruesa. A diferencia de esas camaras, esti |1
con endolinfa en lugar de perilinfa. La membrana vo-
separa la endolinfa de la perilinfa y ayuda a mantencr o
rencia quimica entre ellas. Dentro del conducto del ¢
encuentra el organo de Corti (también conocido como g0
actistico, organo auditivo u organo espiral),** el cual se apova
en la membrana basilar. Se trata de un epitelio grueso de célu-
las sensitivas y de soporte, asi como membranas conexas (gu-
ra 16.13¢). Es el dispositivo que convierte la vibracion en
impulsos nerviosos, de modo que se debe prestar especial
atencion a los detalles de su estructura.

22 Alfonso Corti (1822 a 1888), anatomista italiano.
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FIGURA 16.13 Anatomia del caracol. a) Corte vertical. En posicion anatomica, el apice del caracol se encuentra hacia abajo y en sentido
anterolateral. b) Detalle de un corte transversal del caracol. ¢) Detalle del 6rgano de Corti.

El 6rgano de Corti tiene un epitelio compuesto por células
pilosas v células de soporte. Las células pilosas reciben su
nombre por los estereocilios.*’ microvellosidades largas y fir-
mes que se encuentran en sus superficies apicales. (Los este-
reocilios no deben confundirse con los cilios verdaderos, ya
que no tienen un axonema de microtibulos como estos 1lti-
mos v no se mueven por si solos.) Sobre la parte superior de los
estercocilios se encuentra una membrana tectoria®® gelatinosa.

El 6rgano de Corti tiene cuatro filas de células pilosas que
lo rodean en espiral en toda su extension (figura 16.14). Casi

2 sgore = s6lido, en tres dimensiones; cilium = pirpado. pestaia,

* toct = techo

3500 de éstas, llamadas células pilosas internas (IHC). so 0%
nizan en una fila del lado medial de la membrana basilar (hacia
la columela). Cada una tiene un grupo de 50 a 60 estereocilios.
dispuestos del mds corto al mds largo. Otras 20 000 cél

pilosas externas (OHC) se disponen de manera ordenada "
tres filas a través de las células pilosas internas. Cada OHC
tiene casi 100 estereocilios dispuestos en lorma de “V" n
sus puntas incrustadas en la membrana tectoria. Todo lo ‘l““s"
escucha proviene de las IHC, que proporcionan 90 @ ag% de
las fibras sensitivas del nervio coclear. La funcion de 1as OHC
consiste en ajustar la respuesta del caracol a diferentes

cuencias y permitir que las IHC funcionen con gran P"‘Cisl »
Mis adelante se estudiard como lo hacen. Las células pilose®
10 0N Neuronas; croan sinapsis con fibras nerviosas €n su bas?



Células pilosas externas

Ceélulas pilosas internas

FIGURA 16.14 Superficies apicales de las células pilosas
cocleares. Todas las senales que se escuchan provienen de las células
plosas internas que se muestran a la derecha.

0 ,Cual es la funcion de las tres filas de células pilosas de la

2quierda?

/45 OHC con neuronas sensitivas y motoras, y las IHC s6lo con

sensitivas),

Fisiologia de la audicién
: ¢ puede examinar la manera en que el sonido afecta al
produce potenciales de accién. Por un lado, entran
Wi de sonido al canal auditivo y. por el otro, salen seales
1.5 del oido interno. La conexién entre ambos se lleva a
00 el oido medio, de modo que este estudio empieza con

is de su contribucion.

Eloido medio

| U podria preguntarse por qué lenemos un ofdo medio
' la membrana timpénica no vibra solo contra el labe-

Mo lleno de liquido del oido medio). La razon es que lu_xfu:m-
‘mpdnica, que se mueve con el aire, vibra con fa(:ll.ulad.
10 que el estribo debe empujar la perilinfa del oido m!(m
v liguido resiste el movimiento mucho mds que ul. aire,
“embrana timpédnica tuviera aire en un lado y pnnlm!u
1o, las ondas de sonido no tendrian suficiente energla

Sin embargo, la

over la perilinfa de manera adecuada.
la ven-

fana timpdnica tiene un drea 18 veces mayor que
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tana oval. Al concentrar la energia de la membrana timpénica
vibratoria en un drea que cubre 1/18 de ese tamaio, los huese-
cillos crean una mavor fuerza por unidad de édrea en la ventana
oval y superan la inercia de la perilinfa.

Pero los huesecillos auditivos no proporcionan alguna
ventaja mecdnica ni amplifican el sonido. Las vibraciones del
estribo contra el oido interno suelen tener la misma amplitud
que las de la membrana timpdnica contra el martillo. ;Por qué,
entonces, se tiene un sistema de palancas compuesto por tres
huesecillos? ;Por qué no se tiene uno solo que concentre la
energia mecdnica de la membrana timpédnica de manera directa
en ¢l oido interno?

La respuesta es que el huesecillo sirve en ocasiones para
reducir la transferencia de energia al oido interno. Como res-
puesta a un sonido de volumen alto, el tensor del timpano tira
la membrana timpénica hacia el interior v la tensa, en tanto
que el misculo del estribo reduce el movimiento del hueseci-
llo correspondiente. Este reflejo timpanico amortigua la trans-
ferencia de vibraciones de la membrana timpénica a la ventana
oval. Tal vez el reflejo evolucioné en parte como proteccion
contra sonidos naturales fuertes pero que aumentan con lenti-
tud, como un trueno. El reflejo tiene un retraso de casi 40 ms,
que no es lo bastante rdpido para proteger al oido interno de
ruidos artificiales subitos como el de las armas de fuego. El
reflejo timpdnico tampoco protege de manera adecuada a los
oidos de ruidos altos v sostenidos como el de una fabrica o el
de muisica a alto volumen. Estos ruidos pueden danar de mane-
ra irreversible las células pilosas del oido interno. Por tanto. es
imperativo proteger a los oidos cuando se usan armas de fuego

o cuando se trabaja en entornos ruidosos.

Los musculos del oido medio también ayudan a coordinar
el habla con la audicién. Sin ellos, el sonid ibla propia
serfa tan alto que podria danar el oido interno, v opacarfa por
completo sonidos suaves o muy agudos de otras fuentes. Sin
embargo, cuando una persona empieza | encéfalo
envia senales a esos musculos para que s ntraigan. Esto
amorligua el sentido de la audicion en sintonia con las inflexio-
nes de la propia voz y facilita la escucha de otras personas

mientras se habla,

I—A_\pli:.:clom de lo ap
¢ Qué tipo de fibras musculares, oxidativas lentas o gluc
liticas rapidas (consultese la p. 425) considera que cons:
tuyen el musculo del estribo y el tensor del timpano? Es
decir, ;queé tipo seria mas adecuado para los objetivos de
estos musculos?

Estimulacion de las células
pilosas cocleares

El siguiente paso en la audicién se basa en el movimiento de
las células pilosas cocleares en relacién con las estructuras
estacionarias cercanas. En esta seccién se estudia la manera en
que los movimientos de los liquidos del oido interno y de la
membrana basilar mueven las células pilosas y por qué es
importante que la membrana tectorial que se encuentra cerca
de las células pilosas permanezca inmovil.
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FIGURA 16.15 Modelo mecanico de la funcién auditiva. Cada
movimiento hacia dentro de la membrana timpanica tira en el mismo
sentido de los huesecillos auditivos del oido medio y del liquido del
oido interno. Esto empuja hacia abajo la membrana basilar; la presion
se alivia mediante la formacion de una protuberancia hacia fuera de
|a membrana timpanica secundaria. Por tanto, la membrana basilar
vibra hacia arriba y hacia abajo en sincronia con las vibraciones dela
membrana timpanica.

@ ;Por qué la presion elevada del aire en el oido medio reduce los
movimientos de la membrana basilar en el oido interno?

Un simple modelo mecdnico del oido ayuda a visualizar la
manera en que esto ocurre (figura 16.15). (En el modelo se omite
la membrana vestibular para simplificarlo, porque no tiene un
efecto importante sobre la mecanica del caracol.) Mientras una
persona escucha su misica favorita, cada movimiento hacia
dentro de la membrana timpédnica empuja en el mismo sentido
los huesecillos del ofdo medio. A su vez, el estribo empuja a la
perilinfa en la escala vestibular. Como otros liquidos, la perilin-
fa no puede comprimirse, de modo que se aleja de la base del
estribo. La presion resultante en la escala vestibular empuja
hacia abajo a la membrana vestibular. que empuja, a su vez,
a la endolinfa del conducto del caracol: la endolinfa empuja
hacia abajo a la membrana basilar: ésta empuija a la perilinfa en
Ja escala timpdanica y, por ultimo, la membrana timpinica secun-
protruye hacia fuera para aliviar la presion. A medida

daria se
o vibracion contina, el estribo se aleja de la ventana

que el ciclod
oval v todo el proceso se repite en sentido inverso.

En resumen, a medida que el estribo va de adentro hacia
fuera v de nuevo hacia dentro, la membrana timpinica secun-
daria se mueve en sentido inverso y la membrana basilar sube
v baja. No es dificil comprender la manera en que esto ocurre,
lo dificil es imaginar que se repite ;hasta 20 000 veces por
segundo! Lo importante acerca de este movimiento es que las
células pilosas —que se encuentran fijas en la membrana basi-

lar— lo siguen, para lo cual saltan v caen a medida que la

membrana basilar se mueve.
Para comprender como llev
de las células pilosas, debe hacerse una breve digresion con el
fin de analizar las puntas de las células pilosas. Lstas se
encuentran banadas por un liquido con alta concentracion de
a endolinfa. jPor qué este liquido contiene cantida-

potasio: li
des abundantes de potasio y cudl es la importancia de esto?

a esto a la excitacion eléctrica

15 en la circunferencia do) cong
“Ondy,,

. Z "ﬂn pr.v
embrana vestibular retiene egto ) .

Algunas colulas ubicad
1o del caracol (en la pared opuesta a la columela) secry

sio en la endolinfa. Lam oy
en el conducto. En relacion con la perilinfa, la endoliyg, ['”’“
encial eléctrico de casi +80 mV. v en el interior dq |, (‘...111('1?..
pilosa de casi =40 mV. Por tanto, hay un gradiente Slochn; Iy
mico demasiado fuerte entre la endolinfa y el citoplasmg deuyl-
célula pilosa. Este gradiente proporciona la energfa de por,‘, 3
cial que permite ol funcionamienta de la célula pilosa, -
En las células pilosas internas (las que generan todgs L
senales que se escuchan) cada estereocilio tiene en Jy Pun':s
una sola proteina transmembrana que funciona comg Can;
i6nico con compuerta habilitada de manera mecénica. Up g,
mento de proteina fino v alargado llamado puente apical s
extiende como un resorte del canal i6nico de un es'(?rlg(x'”i();
la pared lateral del siguiente (figura 16.16). La altura de |
a de manera progresiva, de modo que caq,

pot

estereocilios aument
uno —excepto el mas alto— tiene un puente apical que lo
conecta con el estereocilio siguiente en altura v ubicacion,

;Y qué sucede con la membrana tectoria? Se trata de yp,
estructura notable del érgano de Corti que estd anclada al centrg
del caracol v permanece mds 0 menos estable mientras las cély.
las pilosas se mueven hacia arriba y hacia abajo al ritmo de ls
musica. Cada vez que la membrana basilar sube hacia la mem.
brana tectoria, empuja a los estereocilios de la célula pilosa con-
tra la membrana v éstos se doblan hacia el mas grande. A medida
que los estereocilios se doblan de menor a mayor, cada uno tina
del puente apical: éste, conectado a la compuerta ionica del
estercocilio inmediato mds corto, abre la compuerta y permite
que los iones fluyan en la célula. La compuerta no es selectiva,
pero como el ion predominante en la endolinfa es el K*, el efec:
to primario de esta abertura es permitir un rapido flujo de K"l
interior de la célula pilosa. Esto despolariza la célula mientras la
compuerta estd abierta, y cuando la membrana basilar baja y los
estereocilios se doblan hacia el otro lado, la compuerta se cierra
vy la célula queda por un instante hiperpolarizada. Durante cada
momento de la despolarizacion, una célula pilosa libera un flujo
de neurotransmisores desde su base, con lo que excitaa la den-
drita sensitiva v crea una sinapsis. Por tanto, cada des;x)lnrin'
cion genera una seial en el nervio coclear.

Para resumir este proceso: cada onda de sonido empuja &
la membrana timpanica y los huesecillos hacia dentro, lo cual
ara superior (escals

genera presion en la perilinfa de la cim
los liquidos del

vestibular) del caracol. La onda de presion en
oido interno empuja hacia abajo la membrana basilar y la pro-
trusion de la membrana timpanica secundaria alivia esta p
sion. Cuando la membrana timpanica vibra hacia fuera, tod?
ocurre de manera inversa: la membrana basilar sube y la met
brana timpanica secundaria vibra hacia dentro.
Cada movimiento hacia arriba de la membrand basile”
empuja las células pilosas internas para que se acerquen 8 ©
membrana tectoria estacionaria. Esto fuerza a los oslorﬂ("i“““
doblarse en direccion del més alto. Cada estercocilio tien® un
puente apical que lo pone en contacto con un canal i6nico .
Cuando®

parte superior del estercocilio mas corto inmediato. %
yen

polasio flu
ra un flup
vos de los

mas alto se dobla, abre el canal. Los iones de
la célula pilosa y la despolarizan. La célula pilosa libe
de neurotransmisores que excita los procesos sensiti

-
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FIGURA 16.16 Canales de potasio de las células pilosas cocleares. Cada estereocilio tiene un canal de potasio en la punta. Las
Jevaciones del caracol hacen que cada estereocilio se doble y, con su puente apical abra el canal de K- del estereocilio adyacente. El flujo

4 K- despolariza la célula pilosa.

(¢lulas del nervio coclear que se encuentra abajo. Por tanto, se
genera una seiial en el nervio coclear v se transmite al encéfalo.

Codificacion sensitiva

para que los sonidos tengan algin significado, se debe tener la
capacidad de distinguir las diferencias presentes en la sonori-
dad v el tono. La capacidad para hacerlo se debe a que el cara-
! responde de manera diferente a sonidos de amplitud y
fcuencia variables. Las variaciones en sonoridad (amplitud)
causan variaciones en la intensidad de la vibracién coclear. Un
wnido suave produce movimientos ligeros hacia arriba y hacia
220 en la membrana basilar. Las células pilosas sélo se esti-
wulan de forma moderada, y una determinada frecuencia de
sinido estimula células pilosas en una regién mds o menos
lmitada o concentrada del caracol. Un sonido mds sonoro
face vibrar con mds vigor la membrana basilar. Las células
plosas responden con mayor intensidad y generan una fre-
cuencia de activacién més alta en el nervio coclear. Ademas,
purs una frecuencia determinada, un sonido mds alto hace
Vibrar un segmento mayor de la membrana basilar y, por tanto,
“i1a a un mayor mimero de células pilosas. Si el encéfalo
441614 frecuencias de activacion moderadas que se relacionan
“n clulas pilosas en bandas estrechas del caracol, lo inter-
P12 omo un sonido suave. Si detecta una frecuencia de acti-
V200 alta en las fibras nerviosas relacionadas con bandas més
“cl- o interpreta como un sonido fuerte.

"+ discriminacién de la frecuencia se basa en el gradiente
"' tural de la membrana basilar, que se parece al gradiente de
“ i cuencias de sonido que reproducen las cuerdas cortas a

7% de un piano. En su extremo proximal (la base del caracol),

la membrana estd fija, es estrecha y permanece inmévil, como las
cuerdas cortas de un piano. En su extremo distal (el dpice del
caracol), estd suelta v es cinco veces mas ancha v flexible. La
membrana basilar es una especie de alambre estirado con fuerza
entre dos postes. Si se tira del alambre en un extremo, una onda
de vibracion viaja hacia al otro extremo v regresa al origen. Esto
produce una onda constante y algunas regiones del alambre se
desplazan en sentido vertical mas que otras. De manera similar,
un sonido causa una onda continua en la membrana basilar. En
el caso de sonidos de baja frecuencia. la maxima amplitud de
esta onda se alcanza cerca del extremo distal, v mas cerca del
extremo proximal en sonidos de frecuencias mds altas. Cuando
el encéfalo recibe senales que provienen sobre todo de las células
pilosas internas en el extremo distal, interpreta el sonido como
de tono bajo; cuando las sefiales provienen principalmente del
extremo proximal, lo interpreta como de tono alto (véase figura
16.17). Por supuesto, el habla, la musica y otros sonidos cotidia-
nos no son tonos puros: crean patrones complejos v cambiantes
de vibracién en la membrana basilar que el encéfalo debe deco-
dificar.

Modulacién coclear

Tal como se modula un radio para que reciba cierta frecuencia,
el caracol se modula para recibir algunas frecuencias mejor
que otras. Las células pilosas externas (OHC) son inervadas por
unas cuantas fibras sensitivas (5 a 10% de las fibras del nervio
coclear), pero lo mds importante es que reciben fibras motoras
del encéfalo.

Como respuesta al sonido, las OHC envian senales nervio-
sas al bulbo raquideo por medio de neuronas sensitivas, y la
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FIGURA 16.17 Respuesta de la membrana basilar del caracol a la frecuencia. a) El caracol sin enrollar, dispuesto en forma recta. b) Los
sonidos producen una onda continua a lo largo de la membrana basilar. La amplitud maxima de la onda varia de acuerdo con la frecuencia del
sonido, como se muestra aqui. La cantidad de vibracion se ha exagerado en el diagrama para evidenciar la onda continua. ¢) El estrechamientd
de la membrana basilar y su correlacion con las frecuencias de sonido. Las células pilosas que se encuentran cerca del extremo proximal
delgado detectan mejor las frecuencia altas (7000 a 20000 Hz), y las que se encuentran cerca del extremo distal mas ancho, a la derecha,
detectan mejor las frecuencias bajas (20 a 800 Hz).
protuberancia envia de inmediato senales de regreso a las OHC  citan las OHC, las células pilosas internas (IHC) responden con
mucha mayor precision para diferenciar los tonos.
inter

por medio de motoneuronas. Como respuesta, las células pilo-

sas se acortan 10 a 15%. Debe recordarse que una OHC estd

anclada a la membrana basilar inferior y que sus estereocilios
estdn incrustados en la membrana tectoria superior. Por tanto,
i6n de una OHC reduce la movilidad de la membra-
sto provoca que algunas regiones del caracol
s al encéfalo que las regiones vecinas, de
renciar mejor las células pilo-
as, asi como las [recuencias
entos en que se incapa-

la contracc
na basilar. E
envien menos senale
modo que el encéfalo puede dife
sas mas activas de las menos activ
de sonido. Cuando se realizan experim

Hay otro mecanismo de la modulacion coclear en que
vienen las células pilosas internas. La protuberancia enviafi
eferentes al caracol que hacen sinapsis con las fibras nervios®
sensitivas de la base de las IHC. Las fibras eferentes plled"“i '
bir a las sensitivas para que no se activen en algunas 4reas 4°
caracol, lo que mejora el contraste entre senales de las NBio"'f‘
con mayor y menor capacidad de respuesta. Junto con fa fanci®”
va descrita de las OHC, esto agudiza la modulacion del cara®”

v la capacidad para discriminar sonidos de diferentos tonos:
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Sordera iy .

¢/ yarmino sordera se refiere a cualquier pérdida de la audicion, de
e remporal a completa e irreversible. La sordera conductiva se
hik 2 cualquier trastorno que interfiere con la transmisién de vibra-
:e‘is 2 oido interno. Entre estos trastornos se incluyen membrana
.::,-_,;wca danada, otitis media, bloqueo del conducto auditivo y
sesclerosis.?® Esta Ultima es la fusion de los huesecillos auditivos,
3 gel estribo con la ventana oval. En cualquier caso, evita que los
. e<0s vibren con libertad. La sordera neurosensitiva se debe a la
e de las células pilosas o de cualquier elemento nervioso rela-
, c 2do con la audicion. Se trata de una enfermedad ocupacional
-amin en trabajadores fabriles y de la construccion, musicos y otras
;;.soras expuestas a sonidos fuertes, frecuentes y sostenidos. La
_4=ra lleva a algunas personas a tener pensamientos delirantes de
e s habla de ellas, se les desacredita o se les engana. Beethoven
» que su sordera casi lo llevé al suicidio.

R

|2 ruta de la proyeccion auditiva

L2« fibras nerviosas sensitivas que se encuentran en la base de
=« celulas pilosas pertenecen a neuronas sensitivas bipolares.
Sus somas forman una espiral, el ganglio espiral, que rodea la
lumela {véase la figura 16.13); sus axones se alejan del cara-
'+ fiorman el nervio coclear. Este se une al nervio vestibular,
ue se estudia mds adelante, v juntos se vuelven el nervio
waitvo o vestibulococlear (par craneal VIII).

Lada oido envia fibras nerviosas a ambos lados del bulbo
wzyudeo. Ahi terminan en los niicleos cocleares, los cuales
e sinapsis con neuronas de segundo orden que ascienden
zos micleos olivares de la protuberancia (figura 16.18). Por
“0 del par craneal VIIL el nicleo olivar superior envia
tires elerentes de regreso al caracol, las cuales intervienen en

odulacion coclear. Por medio de los pares craneales V y
‘I también se envian fibras motoras al tensor del timpano v a

nusculos del estribo, respectivamente. El nucleo olivar

“ienior también funciona en la audicién binaural® que es la

“paracion de senales entre los oidos izquierdo vy derecho
Wentificar la direccién de la que proviene el sonido.
Viras fibras de los niicleos cocleares ascienden hasta los
108 cuadrigéminos inferiores del mesencéfalo, que ayu-
calizar el origen de un sonido en el espacio, a procesar
‘ones en el tono (importante para propésitos como la
/510n del habla de otra persona) v a mediar el reflejo de
!V auditivo y el giro rdpido de la cabeza, que se presen-
feaccion a ruidos fuertes o stbitos.
“euronas de tercer orden comienzan en los tubérculos
‘mnos inferiores y llegan hasta el tilamo. Las neuronas
v orden van de allf hasta la corteza auditiva primaria
"pletar la ruta; por tanto, la ruta auditiva, a diferencia

]

oler = endurecimiento; osis = proceso, enfermedad
aur = ofdos,
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de la mayor parte de las rutas sensitivas, no implica a’lr(.-s sn‘r‘u‘)
a cuatro tipos de neurona desde el receptor hasta la (.nrt(;m
cerebral. La corteza auditiva primaria se encuentra en el mar-
gen superior del I6bulo temporal, en una zona })rf)flllld«l de la
cisura de Silvio (véase la figura 14.21, p. 541). El l6bulo tempo-
ral es el sitio de la percepcion consciente del sonido. v (:nn.q?l‘u-
ta el procesamiento de informacion esencial para la audl(.mn‘
binaural. Como resultado de la extensa decusacion de las rutas
auditivas. el daiio a la corteza auditiva derecha o izquierda no
causa pérdida unilateral de la audicién.

Equilibrio
La funci6n original del oido en los vertebrados no fue la audi-
ci6n, sino el equilibrio: coordinacién, balance y orientacion en el
espacio tridimensional. S6lo méds adelante evolucionaron en
los vertebrados el caracol, las estructuras de los oidos externos
v medio, y la funcién auditiva del oido. En seres humanos, los
i‘eceplores del equilibrio constituyen el aparato vestibular,
que consta de tres conductos semicirculares v dos cdmaras: un
sdculo?” interior y un utriculo®® posterior (figuras 16.12b y c).
El sentido del equilibrio se divide en equilibrio estatico,
que es la percepcion de la orientacién de la cabeza cuando el
cuerpo se encuentra estacionario, v el equilibrio dinamico,
que consiste en la percepcién del movimiento o la aceleracion.
De esta tiltima hay dos tipos: aceleracién lineal (un cambio de
velocidad en una linea recta, como cuando se viaja en un auto-
moévil o elevador) y aceleracién angular (un cambio en la velo-
cidad de rotacién, como cuando se da vuelta en una esquina o
se gira en una silla rotatoria). El saculo y el utriculo son res-
ponsables del equilibrio estdtico v la sensacion de aceleracién
lineal: los conductos semicirculares sélo detectan la acelera-
cion angular.

El saculo y el utriculo

Cada una de estas estructuras contiene un parche de 2 por
3 mm de células pilosas v de soporte denominado macula.?®
La mdcula sacular se encuentra en posicion casi vertical en la
pared del siculo v la mécula utricular se ubica en posicion
casi horizontal en el piso del utriculo (figura 16.19q).

Cada célula pilosa de una macula tiene 40 a 70 estereoci-
lios y un cilio verdadero denominado cinetocilio. ™ Las puntas
de los estereocilios v el cinetocilio se incrustan en una mems-
brana otolitica gelatinosa que estd llena con granulos de carbo-
nato de calcio y proteinas llamados otolitos’! (figura 16.19b),
los cuales se suman al peso vy a la inercia de la membrana v
mejoran el sentido de la gravedad v el movimiento. t

En la figura 16.19¢ se muestra |
utricular detecta la inclinacién de
erecta, la membrana otolitica se

a forma en que la macula
la cabeza. Con la cabeza
encuentra debajo de las célu-

¥ sac = saco; ul = pequeio,
“ utri = bolsa; ul = pequeno.
“* macula = mancha,

¥ kine = mover; cilium = pérpado. pestaia,
"' ot = ofdo: lytho = piedra.



