éPor qué oimos los sonidos?
Fisiologia de la audicion
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Introduccion

| aparato auditivo, es decir, el oido,
las vias nerviosas que transmilen la
sensacion sonora y la corteza cerebral en-
cargada de analizar los sonidos (corteza au-
ditiva), realizan su funcién al hacer per-
ceptible el estimulo sonoro fisico en tres
etapas diferentes:
¢ Transmisién o conduccién de la energia
fisica del estimulo sonoro hasta el érgano de
Corti. En esta ctapa la energia sonora llega
hasta el caracol (céclea).
° Transformacién en el érgano de Corti de

la energia mecédnica en una energia eléc-
trica, que después se transfiere al nervio. Es
el fenémeno bioeléctrico de la transduc-
cién. Es decir, en la céclea la energia so-
nora se convierte en energia eléctrica.

* Vehiculizacién de la energia eléctrica, a
través de vias nerviosas, desde el 6rgano de
Corti (eéelea) hasta la corteza cerebral au-
ditiva, que es donde realmente percibimos
los sonidos. La apreciacién de los sonidos,
con todas sus cualidades, es funcién de las
dreas auditivas del I6bulo temporal de la

corteza.

Funciones del oido externo

El pabellén auricular u oreja, a la manera
de una pantalla receptora, capta las ondas
sonoras, enviandolas a través del conducto
audilivo externe hacia la membrana tim-

panica. La oreja del humano es prictica-
mente inmévil y se orienta hacia el sonido
mediante movimientos de la cabeza.

El pabellén auricular contribuye a la locali-
zacién de la procedencia del sonido, funcién
que se afecta si la oreja cambia su morfologia
por traumatismos o si experimentalmente ni-
velamos los relieves del pabellén con cera. En
un sujeto con una oreja remodelada qui-
rirgicamente, el error de localizacién del so-
nido es de 20°, mientras que en la oreja no
operada el error es s6lo de 3° a 4°.

E] conducto auditivo externo conduce la
onda sonora hacia la membrana timpanica
y protege el oido medio con su sinuosidad,
sus pelos y la secrecién de sus glindulas de
cerumen. Contribuye también a que al aire
tenga la misma temperatura a uno y otro
lado de fa membrana timpénica.

Ademis el conducto auditivo externo puede
considerarse con un tubo sonoro que:

° Transforma las ondas sonoras esféricas en
planas (fig. 1).

* Refuerza la resonancia de las frecuencias
comprendidas entre 2.000 Hz. y 4.000 Hz.
* in su espacio se producen interferencias
al originarse ondas estacionarias.

Fisiologia de la audicién en el oido medio

El oido medio transmite la energia sonora
recibida por la membrana timpdnica hasta
el ofdo medio.
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Fig. 1.-La energia sonora se desplaza por el aire por
medio de ondas esléricas (E). En el conducto audi-
tivo externo estas ondas se transforman en planas (P).

El sistema timpénico de transmisién es emi-
nentemente mecédnico. La membrana tim-
pdnica entra en movimiento desplazada
por la vibracién de las moléculas del aire
contenido en el conducto auditivo externo.
Segtn datos obtenidos por TONNDORF y
KuAnNA utilizando holografia, la amplitud
real de los desplazamientos de la membrana
timpdnica en la transmisién del sonido, para
una frecuencia de 1.000 Hz, en un sujeto jo-
ven, es de 107 centimetros (equivalente a
1/10 del didmetro de un atomo de hidré-
geno).

El mango del martillo se encuentra fir-
memente unido a la membrana timpénica a
nivel de uno de sus ejes radiales. El marti-
llo se enlaza sélidamente con el yunque por
la articulacién incudo-maleolar. El yunque,
por su rama larga, se articula con la cabeza
del estribo (articulacién incudo-estape-
diana). El estribo tiene su platina inserta en
la ventana oval, a la que se une mediante
el ligamento anular de Rudinger.

Al vibrar la membrana timpanica traspasa
su movimtento al martillo, el martillo al
yunque y éste al estribo; el cual, a través de
la ventana oval, transmite la vibracién al
oido interno (fig. 2) (fig. 3).

La cabeza del martillo, con su peso, acttia
de equilibrador, para que los cambios de po-

Fig. 2.-Al vibrar la membrana timpanica transmite
el movimiento a la cadena de huesecillos. El estribo
se introduce en la ventana oval, transmitiendo la
energia al oido interno.

Fig. 3.~Las ondas captadas por el pabellén auricu-
lar (1) a través del CAE (2) llegan hasta la membrana
timpdnica (3) y la ponen en vibracién. El martillo
(4) tiene su mango firmemente insertado en la mem-
brana timpinica, por ello la vibracién se transfiere
al martillo (4), de éste al yunque (5) y del yunque
al estribo (6). El estribo vibra en la ventana oval
transmitiendo la energia mecanica al conducto co-
clear (7) del caracol (8).

sicién del eraneo no modifiquen la tensién

de la membrana timpdnica.
El martillo esta sustentado por ligamentos.

Su mango es traccionado hacia adentro por



el misculo del martillo o tensor tympani,
lo que mantiene la membrana timpdnica
continuamente tensa. El masculo del mar-
tillo estd inervado por el nervio maxilar in-
ferior, rama del trigémino (V3). El musculo
del estribo, inervado por el facial (VII),
tracciona este hueso hacia afuera. La ac-
cién de ambos misculos constituye un me-
canismo de adaptacién y defensa.

BEKESY, en 1965, demostré que el cono tim-
panico o membrana timpénica no vibra de
la misma manera ante sonidos de diferen-
tes tonos. Hasta los 2.400 Hz vibra como un
cono rigido, como un todo, rotando sobre
un eje situado préximo al margen superior
de la membrana. Por encima de este tono,
la membrana timpanica pierde rigidez y
cuanto mds alta sea la frecuencia vibra me-
nos superficie timpdnica y sobre un eje cada
vez mas proximo a su margen inferior (fig.
4). Esta complejidad ~demostrada por Ko-
BRAK con estroboscopia y cinematografia
ultrarrdpida— no aumenta la eficacia en la
transmisién del sonido, sino que es un sis-
tema protector ante las grandes intensida-
des a altas frecuencias, Estos cambios del
eje de rotacién en las vibraciones timpani-
cas se realizan mediante movimientos arti-
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Fig. 4.~Hasta los 2.400 Hz la membrana timpénica
vibra como un todo sobre un eje superior (linea
gruesa). En frecuencias mds altas vibra cada vez me-
nos porcién de membranas (lineas de puntos) y la
oscilacion se realiza sobre ejes cada vez mds préxi-
mos al margen inferior.

Fig. 5.~-La membrana timpdnica y la cadena de hue-
secillos transmiten la energia sonora del medio aé-
reo (A) de la caja del timpano al medio liquide (L)
del oido interno.

culares producidos por los miisculos intra-
timpanico (musculos del martillo y del es-
tribo) y desencadenados por un reflejo au-
dio-facio-trigeminal.

Emparejamiento de la impedancia

La funcién del aparato timpanico —mem-
brana timpénica y cadena de huesecillos—
es lransmitir la vibracién recogida en un me-
dio aéreo a un medio liquido (fig. 5).
El sonido progresa mediante ondas propa-
gadas por el desplazamiento de las molé-
culas del medio en que se difunde. Pero
todo medio se opone a esta propagacion por
su densidad, su elasticidad y la cohesién de
sus moléculas. La resistencia acistica in-
trinseca que opone un medio (impedancia)
viene dada por su densidad (P) que se ex-
presa en gr/fem® y por su médulo de elasti-
cidad (K) que se expresa en dinas por cen-
timetro cuadrado (dy/em?).
Las moléculas del agua estan cohesionadas,
mads «apretadas» unas contra otras, que las
del aire, o sea P2 (agua) > Pl (aire). Es-
tas moléculas tienen menos elasticidad que
las del aire, E2 (agua) < E1 (aire). Por
ello, las moléculas del agua son mas diffeil-
mente desplazables de su posicién de equi-
librio; es decir, muestran mayor impedan-
cia. Ksta resistencia actistica (R) viene dada
por la férmula:

R=PxE




Por tener el liquido mucha mayor impe-
dancia (161.000 ohms mecdnicos/cm.*) que
el aire (41,5 ohms mecanicos(cm?), gran
parte de la energia se refleja al pasar de un
medio a otro, siendo incidente sélo una pe-
quefa parte {(en experiencias con aire a 20°
y agua de mar a 37°, el 999 por mil de la
energia sonora se refleja y sélo el 1 por mil
es incidente). Es decir, un sonido al pasar
de un medio aéreo a otro liquido pierde
gran cantidad de su intensidad debido a la
reflexién de parte de su energia en la su-
perficie limitante (fig. 6); por eso, al su-
mergirnos en el agna dejamos de oir gran
parte de los sonidos. 5i la impedancia aciis-
tica de dos medios difiere considerable-
mente, la onda sonora no penetra, se re-
fleja. Por todo lo expuesto, al pasar la
energia sonora de un medio aéreo (oido me-
dio) a un medio liquido (oide interno) es ne-
cesario que existan sistemas de empareja-
miento o compensacién de las distintas

AIRE
Escasa impedancia

AGUA

B Gran impedancia

Iig. 6.—La impedancia aciistica de los liquidos es
mucho mayor que la del aire, por ello la mayor parte
de la energia sonora se refleja (A) y s6lo es incidente
una pequefia parte (B).

impedancias, éslo se lleva a cabo de dos ma-
neras:

—Por diferencia de tamafio entre el timpano
y la ventana oval.

En calculos de BEKESY, el drea fisiolégica del
timpano es de 60 mm?; o sea, las superficies
tienen una relacién de 20/1. Por ello, la
encrgia sonora que incide sobre el timpano,
resulta aproximadamente veinte veces mds
intensa cuando llega sobre la platina del es-
tribo. De esta manera se iguala, en parte, la
menor impedancia del medio aéreo de la
caja timpénica con la mayor del medio li-
quido del oido interno (fig. 7).

60 mm

Fig. 7.-Relacién de superficie entre la membrana
timpdnica y la ventana oval.

—Por la accién de la palanca de primer grado
con que actia la cadena de huesecillos.
Considerando los desplazamientos del
mango del martillo (concomitantes con los
de la membrana timpanica) y los movi-
mientos de la platina del estribo, vemos que,
en este punto final de la cadena, ha dismi-
nuido la amplitud de las vibraciones pero
ha aumentado la potencia de su presién.

Movimientos del estribo

Los movimientos del estribo en la transmi- -
sién del sonido son motivo de controver-
sia. KOBRAC, FUMAGALLI, KIRIKAE y el mismo
BEKESY piensan que, en los sonidos de dé-
bil intensidad, el estribo se mueve sobre un
eje vertical proximo al borde posterior de
la platina, como una puerta sobre sus goz-
nes, siendo muy eficaz la transmisién de
energia a los liquidos del oido interno. En
los sonidos intensos el eje seria horizontal
y pasaria por el centro de la platina, redu-



ciéndose la eficacia de la transmisién. En-
tre estos dos extremos, el eje de rotacién
iria cambiando segiin la intensidad del so-
nido,

GUINAN y PEAKE (1967) afirman que el es-
tribo efecttia un movimiento de émbolo en
la ventana oval, sin que la intensidad del so-
nido varie las caracteristicas de este sis-
tema de vibracién en pistén (fig. 2).

Papel de los miisculos del oido medio

La contraceién de los miiseulos del oido me-
dio, al fijar el sistema de transmisién, au-
menta la impedancia de la cadena timpano-
osicular, por lo tanto dificulta su capacidad
de transmitir sonido. Los sonidos intensos
provocan una coniraccién de los misculos,
en una respuesta refleja bilateral y sinér-
gica, con un tiempo de latencia muy breve
entre estimulo y respuesta (entre 10 y 150
mseg).

Esto puede interpretarse como un sistema
de acomodacién, considerando que la ma-
yor o menor tensién del cono timpdénico,
regulada por estos misculos, es un meca-
nismo de ajuste del aparato conductor a la
intensidad del sonido. Existen opiniones
para las que este mecanismo seria exclusi-
vamente un sistema de proteccién que res-
tringiria los movimientos de la cadena ante
estimulos muy intensos. KOSTELIIK abogé
por una hipétesis ecléctica o mixta segiin la
cual, la funcién muscular tiene por fin aco-
modar y proteger (a la misma conclusion lle-
garon, tras sus estudios experimentales WIG-
GERS, WEBER y BRAY).

Funcién de la trompa de Eustaquio

Para que los cometidos del oido medio pue-
dan desempenarse con normalidad es ne-
cesario que la presién dentro del mismo sea
correcta. Debe existir la misma presion aé-
rea dentro de la caja timpdnica que en el
medio externo. Es decir, debe haber una
equipresién a ambos lados de la membrana
timpdnica: en el CAE la presién atmosférica
y en el oido medio una presién similar. La

funcién de Ia trompa de Eustaquio es pre-
cisamente igualar la presién aérea endo y
exolimpdnica.

La porcion faringea de la trompa esta
ocluida por el adosamiento de sus paredes,
por lo que la caja timpdnica estd aislada
del exterior, sin capacidad de ventilacién.
Estando la trompa cerrada, la mucosa de la
caja reabsorbe el contenido aéreo, funda-
mentalmente el 02. Esto hace disminuir la
presién endotimpdnica y enrarece el aire
del oido medio. La absorcién del aire ocu-
rre principalmente a través de los vasos de
la mucosa, con un débito de 0,5 mm® por mi-
nuto.

La hipopresién y el enrarecimiento excitan
a la cuerda del timpano, rama del nervio
facial (VII), que cruza la caja. La cuerda
del timpano, por medio de su conexién con
el nervio lingual (rama de V3), estimula
las glandulas submaxilares y sublinguales
aumentando la secrecién de saliva. Al lle-
narse la boca de saliva se produce un mo-
vimiento de deglucién durante el cual se
abren las trompas, permitiendo que el aire
penetre en la caja del timpano y logran-
dose asi la presién idénea. Ademds de
abrirse en la deglucién, la trompa se abre
también durante el bostezo y el estornudo.
La apertura de la trompa es realizada por
accién de los misculos elevadores y ten-
sores del velo del paladar (faringoestafili-
nos y periestafilinos).

Por este mecanismo continuo, la trompa se
abre, una vez por minuto en la vigilia y
cada cinco minutos durante el suefio.

Audicién por via ésea o transmisién para-

timpdnica

Ademais de la transmisién por la via aérea
normal a través del sistema timpano-osicu-
lar que acabamos de exponer, el sonido
puede ser transmitido a los liquidos del oido
interno por la masa del crineo puesta en vi-
bracién al recibir la energia de una fuente
sonora. Por este motivo, los sonidos que al-
canzan los 50 dbs empiezan a percibirse




también por via ésea; es decir, los 50 dbs son
el umbral de audicién para la via ésea.
Esta transmisién del sonido por via sea o
paratimpénica tiene extraordinario interés
para la exploracién funcional de la audicién,
como veremos en su momento.

La via ésea participa cuando escuchamos
nuestra propia voz, la cual, resonando en
la cavidad laringo-faringo-buco-nasal pone
en vibracién estructuras esqueléticas de
ambos maxilares y de la base del crdneo,
que transmiten el sonido al penasco del
temporal. Debido a que percibimos nues-
tra voz por via ésea, cuando la oimos gra-
bada la encontramos distinta, con otro tim-
bre.

Fisiologia de la andicién en el oido interno.
Faneién coclear

La cdclea es el 6rgano periférico de la au-
dicién. En ella se convierten las seiales
aciisticas (energia mecdnica) en sefiales ner-
viosas (energia eléctrica). También en la ¢6-
clea se discriminan los distintos sonidos se-
gan su frecuencia y se codifican los estimulos
en el tiempo segiin su cadencia.

En la funcién coclear se distinguen: un pri-
mer periodo en el que lo fundamental es la
mecdnica coclear originada por los movi-
mientos de los liquidos y las membranas, un
segundo periodo de micromecdnica coclear
en el que ocurren desplazamientos del 6r-
gano de Corti con respecto a la membrana
tectoria y un tercer periodo en el que se
produce la transduccién o transformacion
de la energia mecdnica en energia bioeléc-
trica.

Mecéinica coclear

El ligamento anular de Rudinger es laxo y
permite a la platina del estribo desplazarse
hacia adentro y afuera en la venta oval, con
los movimientos de pistén que hemos des-
crito.

Los movimientos del estribo producen una
onda liquida en la perilinfa de la rampa
vestibular. La membrana vestibular de

Reissner es tan sutil y se desplaza tan fa-
cilmente que no dificulta el paso de la onda
sonora de la rampa vestibular a la rampa
media; por ello, la rampa vestibular y la
rampa media o conducto coclear se consi-
deran como un todo, como una rampa Gnica
en cuanto a la transmisién del sonido se re-
fiere (fig. 8).

La onda liquida producida por el estribo se
desplaza a lo largo del conjunto rampa ves-
tibular-conducto coclear y pone en vibra-
cién la membrana basilar. Esta adquiere un
movimiento ondulatorio que es sincrénico
con la frecuencia del estimulo sonoro. La
ondulacién de la membrana basilar «viaja»
desde la ventana oval hacia el helicotrema,
esta «onda viajera» tiene unas caracteris-
ticas particulares, que describimos a con-
tinuacién.

La amplitud de onda aumenta lentamente
hasta alcanzar un punto méaximo o ampli-
tud maxima. Sobrepasado éste, la amplitud
de la onda disminuye muy rdpidamente
hasta alcanzar una amplitud 0, desapare-
ciendo el movimiento ondulatorio.

Asi, cualquier estimulo sonoro ocasiona un
movimiento ondulatorio de la membrana
basilar. El punto de maximo desplazamiento
de la onda, la amplitud maxima, se localiza
en distintos lugares de la céclea, depen-
diendo de la frecuencia del sonido que la ha
creado. En los sonidos agudos (de alta fre-

VR

Fig. 8.—La rampa vestibular (RV) y la rampa media
o conducto coclear (CC) vibran al unisono como un-
todo. Rampa timpénica (RT). Yentana oval (VO) con
el estribo. Ventana redonda.



cuencia), el movimiento ondulatorio se agota
enseguida, ocurriendo el maximo desplaza-
miento en un punto préximo a la ventana
oval; en los sonidos graves (de baja fre-
cuencia) la onda viaja mas y su amplitud ma-
xima se sittia en un punto préximo al dpex,
cerca del helicotrema.

Las caracteristicas de la onda viajera estan
notablemente influenciadas por una serie de
particularidades morfolégicas y funciona-
les de la membrana basilar.

Sélo el punto de mdaxima amplitud de la
onda viajera estimula al érgano de Corti.
Hemeos dicho que la maxima amplitud para
los agudos se localiza en la zona bhasal de la
céclea y para los graves en la zona del dpex;
asi mismo, esta maxima amplitud se localiza
en puntos intermedios para las distintas
frecuencias sucesivas. Por este mecanismo
se discriminan en la céclea los diversos to-
nos del sonido.

El oido interno estd completamente lleno
de liquido y al ser los liquidos incompresi-
bles, para que la platina de! estribo pueda
introducirse en el laberinto se necesita una
zona elastica que se desplace en sentido
opuesto al de la platina (oposicién de fase).
Esta funcién la cubre la ventana redonda,
obturada por su membrana elastica o falso
timpano. Por ello, a un movimiento del es-

MEMBRANA TECTORIA

LIMBO

tribo hacia dentro (hacia el oido interno) co-
rresponde un abombamiento de la mem-
brana de la ventana redonda hacia fuera
(hacia el oido medio) y viceversa.

Por lo expuesto en este esquema de la me-
cénica coclear vemos que la membrana ba-
silar hace de «filtro», distribuyendo la onda
sonora segiin su frecuencia por distintos lu-
gares de la céclea. Se cree que la onda, aun-
que es activa sélo en el sitio de su maxima
amplitud, estimula todavia un espacio ex-
cesivo del 6rgano de Corti, por lo que no
puede realizarse una exquisita diserimina-
cién de frecuencias; en este primer filtro se
efecttia s6lo una diferenciacién elemental
inicial. Hace falta un «segundo filtro» para
obtener la perfecta percepeién individua-
lizada de las {recuencias; este segundo fil-
tro posiblemente se halla ligado al meca-
nismo de desplazamiento angular de los
cilios de las cédulas ciliadas externas (CCE)
en su relacién con la membrana tecloria.

Micromeecdnica coclear

Con la vibracién de la membrana basilar,
el 6rgano de Corti, que asienta sobre ella,
se ve desplazado sucesivamente arriba y
abajo. Este movimiento es mds amplio
cuanto més extenso es el punto de la mem-

Fig. 9.-A. Organo de Corti en situacién de reposo. B. Al ascender la membrana basilar impulsada por la onda
viajera los cilios se angulan desplazados por la membrana tectoria. (Modificado de Davis, 1960).



brana que se considera. Con estos movi-
mientos los cilios de las CCE, en contacto
intimo con la tectoria, se angulan, recu-
perando luego su posicién (fig. 9).

El movimiento hacia arriba de la membrana
basilar produce un desplazamiento o an-
gulacién de los cilios en direccién a la stria
vascularis, el movimiento hacia abajo de Ia
membrana basilar produce un desplaza-
miento o angulacién de los cilios en sentido
opuesto (GULICK). La angulacién de los ci-
lios hacia la stria vascularis excita el sistema,
la angulacién en sentido opuesto lo inhibe.
Los cilios de las células ciliadas internas
(CC1) no estan en contacto con la mem-
brana tectoria, pero se verdn desplazados
por remolinos del liquido en que estdn in-
mersos (cortilinfa), producidos por la vi-
bracién de la membrana basilar.

Las CCE recogen estimulos muy sutiles. Pa-
rece que intervienen como moduladores
acisticos en la discriminacién y el andlisis
fino de los sonidos. Las CCI son el elemento
principal, se estimulan por los vectores me-
canicos fundamentales y son las principales
células receptoras. Dos realidades anatémi-
cas abogan por estos asertos: 1.°. Las CCE
estan mds proximas al centro de la mem-
brana basilar y a la lengiieta distal de la
membrana tectoria, lugares que vibran con
mas facilidad. 2.°. Mas del 90% de las fibras
aferentes del nervio coclear hacen sinapsis
directas con las CCI, mientras que s6lo la mi-
noria restante contacta con las CCE.

En estas funciones peculiares de las células
ciliadas y sobre todo en el umbral de ener-
gia mecénica capaz de estimular las CCI,
puede encontrarse una explicacién a la apa-
ricién de reclutamiento («recruitment»).
Ademas, tras la pérdida de células ciliadas
se elevan los umbrales de excitacién de las
fibras del nervio coclear, lo que parece te-
ner también implicaciones en la creacién
de este fenémeno. El fenémeno del reclu-
tamiento es un dato diagnéstico de sustan-
cial importancia que ocurre especificamente
en sorderas originadas por lesiones coclea-
res, como veremos en el capitulo de Explo-
tacién Funcional de la Audicién.

Na* 140 mEq/L

K* 4 mEq/L

Fig. 10.—Las diferentes concentraciones idnicas ori-
ginan distintas cargas eléetricas: +80mV en la en-
dolinfa y ~40mV a nivel de las células ciliadas. Con
ello se crea una diferencia de potencial de unos
120mV.

El control de las concentraciones iénicas depende de
la transferencia de electrolitos entre endo y peri-
linfa, que se realiza a través de la membrana de
Reissner, y de la circulacién de los liquidos en el
oido interno; esta circulacién se realiza desde la
stria vascularis (flecha gruesa) a la endolinfa {(es-
trella), la cual se aclara al liquido cefalo-raquideo a
través del conducto endolinfitico.

Transduceién

Denominamos transduccién a la transfor-
macién de la energia mecanica que actiia so-
bre los cilios de las CCl y CCE en energia
bioeléctrica.

La stria vascularis mantiene el nivel elec-
trolitico de la endolinfa al suministrar y
aclarar iones en la rampa media (conducto
coclear). La perilinfa intercambia iones con
la endolinfa por permeabilidad de la mem-
brana de Reissner. Con ello se logra un ni-
vel electrolitico de 140 mEq/l de Na y 4
mEq/l de K en la perilinfa, y de 13 mEq/l
de Na y 144 mEq/l de K en la endolinfa
(fig. 10).

Asi, la stria vascularis mantiene (como una
bateria eléctrica) el potencial del conducto
coclear o rampa media que es de +80 mV.



En cuanto a las células ciliadas y en condi-
ciones de reposo, las CCE tienen un poten-
cial de =70 mV y las CCI de 40 mV. Por ello,
entre el potencial endolinfatico positivo de
la rampa media y el intracelular negativo de
las células ciliadas se establece una dife-
rencia de potencial de aproximadamente
120 mV. (potenciales: microfénico coclear
y de sumacién).

La membrana de las células ciliadas, al re-
cibir el estimulo mecénico producido por el
movimiento de los cilios y de la placa cuti-
cular en que estdn anclados, varia su per-
meabilidad al paso de iones. La permeabi-
lidad de la membrana celular en las zonas
apicales de las células ciliadas se modifica
en relacién directa a la deflexién de los ci-
lios. Es decir, cuando se angulan los cilios
al ser proyectados contra la tectoria, varia
la resistencia eléctrica de la membrana ce-
lular, ocurriendo fenémenos de despolari-
zacion en las células ciliadas que conducen
a una modificacién de su potencial de re-
poso.

Se piensa que esto ocurre de la siguiente
manera (GULICK, GESCHEIDER y FRISINA):
al angularse los cilios en direccién a la stria
vascularis se abren canales localizados en
el apice de la célula penetrando K* al inte-
rior celular, produciéndose una onda de
despolarizacion que llega a la base de la cé-
lula. En esta base existen unos canales para
el Ca** de apertura voltaje-dependiente,
durante la despolarizacién estos canales se
abren penetrando Ca** en la célula; esto
hace que las vesiculas presindpticas se fu-
sionen con la membrana celular para des-
pués abrirse al exterior liberando su con-
tenido en el espacio sindptico donde se
encuentra con las dendritas de las neuro-
nas aferentes (fibra nerviosa). Por el con-
trario, el movimiento opuesto de los cilios
cierra los canales impidiendo el paso de K*
a la célula, hiperpolarizando la membrana
y por lo tanto inhibiendo el sistema. En au-
sencia de estimulo, cuando los cilios per-
manecen inmdviles, hay un equilibrio activo
con algunos canales para Ca** abriéndose

y cerrdndose, con lo que hay vestigios de
neurotransmisién en el espacio sindptico.

Como hemos visto, cuando la modificacién
del potencial de reposo aleanza su «um-
bral», en el polo sindptico de la célula se
libera un neurotransmisor que es captado
por el elemento postinaptico y va a originar
un potencial de accién en la fibra nerviosa
(fig- 11). Por este sistema, las células cilia-
das transforman la energia mecénica que ac-
thia sobre sus cilios en energia bioeléctrica
que, tras la transmisién sinédptica, induce la
aparicién de un potencial de accién en el
nervio coclear. El término «transforman» no
es completamente correcto porque la ener-
gia eléctrica producida en las células cilia-
das no es la conversion de la energia acis-
tica mecdnica; ésta inicamente origina la
liberacién de la primera. Como la célula ci-

Fig. 11.-Al moverse los cilios aumenta la permeabi-
lidad de la membrana celular para el paso de iones
(flecha fina), lo que induce fenémenos de despola-
rizacién en la célula. Este cambio eléctrico origina,
a su vez, la liberacién de neurotransmisores en el polo
basal (flechas gruesas) que actiian sobre la sinapsis
de las terminaciones nerviosas de las fibras del ner-
vio coclear.



liada, ademas de transducir, actia a modo
de amplificador biolégico, necesita una gran
cantidad de energia; por ello, el 6rgano de
Corti requiere un extraordinario aporte
energético para efectuar su trabajo.

El descubrimiento en los cilios de molécu-
las de fimbrina y actina —proteinas propias
de las fibras contractiles— presupone la po-
sibilidad de que pueda variar la rigidez de
su filamento central en respuesta a érdenes
procedentes de fibras eferentes. Otras es-
tructuras del cuerpo celular pueden tener
funciones especificas moduladoras que con-
cederdn a las células ciliadas, ademas del he-
cho fundamental de la transduccién, otras
funciones dentro del fenémeno general de
la audicién.

Via auditiva. Centros aciisticos corticales

Via auditiva, coclear o actistica

Los estimulos auditivos, transducidos en
energia eléctrica por las células ciliadas del
drgano de Corti, son vehiculizados hasta
los centros analizadores superiores de la
corteza temporal a través de una via espe-
cifica. La via auditiva es un camino complejo
con diversas estaciones sindpticas y fre-
cuenles conexiones y cruces (decusaciones);
a continuacién exponemos escuetamente el
esquema de esta via, su conocimiento es ne-
cesario para comprender la patologia de la
audicién y para poder interpretar los da-
tos suministrados por los distintos medios
de exploracién.

Por claridad en la descripcion expondremos
la via aciistica cldsica formada por tres es-
taciones sindpticas, siguiendo el modelo
docente de nuestro maestro PEREZ CASAS.
Aunque estd claro que, ademas de ésto, en-
tre las estaciones sindpticas segunda y ter-
cera de la via (esta tltima situada en las
neuronas subcorticales del niicleo genicu-
lado medial taldmico) existen otras locali-
zadas en el complejo olivar superior y en los
nitcleos del lemnisco lateral y en el tubér-
culo cuadrigémino posterior (coliculo infe-
rior), cuya importancia no queremos dejar
de subrayar aqui.

Fig. 12.-Las neuronas bipolares del ganglio espiral
de Corti son las primeras neuronas de la via audi-
tiva. Emiten una rama periférica hacia las CCI o
CCE y un axén hacia la segunda neurona de la via
(flechas). Nétese que cada CCI estd inervada al me-
1os por una neurona (A), mientras que una neu-

rona (B) inerva numerosas CCE. Las fibras que iner-
van las CCE pueden ir a través del tanel de Corti
(trazo continuo) o préximas a la membrana basilar
(linea de puntos).

Las primeras neuronas de la via coclear
asientan en el ganglio espiral Corti (fig. 12)
(fig. 13); son células bipolares que emiten
su prolongacién periférica hacia las célu-
las ciliadas, como ya hemos visto, Sus pro-
longaciones centrales se unen en la base de
la columela constituyendo un tronco ner-
vioso en el que las fibras se disponen tor-
sionadas en espiral, formando la raiz co-
clear del VIII par craneal. Esta raiz coclear
penetra en el endocraneo por el cuadrante
antero-inferior del CAl y, acoplindose a la
raiz vestibular, completa el VIII par. El
VIII par o nervio estato-aciistico, tras un
breve recorrido entre la protuberancia y
el cerebelo (dngulo ponto-cerebeloso) pe-
netra por el surco bulbo-protuberancial
en el tronco del encéfalo, donde los axones
van a buscar los nicleos cocleares.

La actividad de estas primeras neuronas se
ha estudiado instalando electrodos en el
ganglio de Corti o en el tronco nervioso del
nervio coclear. Al registrar la respuesta se
ha comprobado que el estimulo desencade-
nado por cada tipo de frecuencia es con-
ducido por grupos especificos de axones;
es decir, hay una ordenacién tonotépica de
las neuronas. A intensidades préximas al
umbral, cada grupo de neuronas sélo res-
ponde a estimulos de una frecuencia de-
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Fig. 13.—Representacién esquemitica de la via auditiva mostrando sus principales conexiones.

terminada, aunque frecuencias préximas a
la 6ptima también pueden ser captadas por
estas neuronas si se incrementa suficiente-
mente la intensidad del estimulo. Este he-
cho puede ser una de las explicaciones para
el fenémeno del reclutamiento.

Las segundas neuronas de la via (fig. 13)
estan colocadas en los niicleos bulboprotu-
beranciales llamados cocleares ventral y
dorsal (cada uno de estos niicleos est4 cons-
tituido por distintas 4reas histolégicas, hasta
13 distintas segtin LORENTE DE No). La or-
ganizacién tonotépica descrita en las fibras
del nervio coclear también se observa aqui,
donde determinados grupos celulares res-
ponden de manera preferente a estimulos
de frecuencias concretas.

De las fibras que parten del niicleo coclear
ventral, un tercio son homolaterales y dos
tercios cruzadas. La mayoria de ellas se di-

rigen al complejo olivar superior, aunque
otras siguen directamente su trayecto por
el lemnisco lateral (cinta de Reil).

Las fibras que parten del niicleo coclear
dorsal son todas cruzadas y se dirigen al ni-
cleo dorsal del lemnisco lateral y el tubér-
culo cuadrigémino inferior (coliculo infe-
rior).

El complejo olivar superior esta formado
por seis niicleos: los olivares superiores la-
teral y medial, los niicleos preolivares in-
terno y externo, el nicleo del cuerpo tra-
pezoide y el niicleo del lemnisco lateral.
De todos estos nicleos parten fibras que
ascienden por el gran fasciculo lamado lem-
nisco lateral o cinta de Reil, con destino al
tubérculo cuadrigémino inferior (coliculo
inferior), estacién intermedia obligada.

El complejo olivar superior, y mds concre-
tamente el niicleo olivar medial, tiene cone-




xiones con el niicleo del motor ocular comiin
o VI par craneal, que pueden ser la expli-
cacién del reflejo de orientacion de la ca-
beza y los ojos en la direccién del sonido.
El complejo olivar superior y el tubérculo
cuadrigémino inferior desempefian un im-
portante papel en la localizacién espacial del
sonido.

Las altimas neuronas (terceras neuronas
en la concepcién clasica de la via) estin lo-
calizadas en el niicleo geniculado medial del
talamo (fig. 13). Este nuicleo tiene también
una determinada organizacién tonotépica,
y no sélo desempena el papel de conexién
sindpltica, sino que tiene ademés funciones
integradoras auditivas.

Los axones de las neuronas del niicleo ge-
niculado medial forman la radiacién actis-
tica de Pfeiffer, que se va a dirigir al labio
inferior de la cisura horizontal de Silvio, lu-
gar que ocupan los centros analizadores
corticales del sonido (fig. 14).

El paso de un potencial eléctrico por la
via coclear se puede detectar, constatando
los potenciales evocados auditivos del tronco
cerebral (PEATC). Si colocamos unos elec-
trodos de registro, ante un estimulo sonoro,
tras una latencia breve, se obtiene una gra-
fica con cinco ondas correspondientes: a la
primera neurona (1.* onda), niicleos coclea-
res (2."), complejo olivar superior (3.%), lem-
nisco lateral (4.") y tubérculo cuadrigémino
posterior o coliculo inferior (5.). La ob-
tencién de estos PEATC tiene un extraor-
dinario interés en la exploracién objetiva
de la funcién auditiva.

Via auditiva eferente (Haz olivo-coclear
de Rasmussen)

Nace en el complejo olivar superior, sale
del tronco del encéfalo por la raiz vestibu-
lar del VIII par, sus fibras llegan a la ¢6-
clea a través del haz vestibulo-coclear de
Oort y se distribuyen contactando con las
CCE y con sus fibras nerviosas aferentes.
Representa el tramo final de la via reird-
grada que desde la corteza auditiva llega a
la céclea.

Esta via tiene cometidos inhibidores y re-
guladores. La estimulacién de puntos con-
cretos del complejo olivar superior inhibe
dreas especificas del érgano de Corti, re-
duciendo hasta en 20 decibelios su capaci-
dad de recepcién de sonido. Esto explica el
por qué una persona puede dirigir su aten-
cién hacia determinados sonidos al tiempo
que desatiende otros; por ejemplo, escu-
chando una orquesta podemos oir selecti-
vamente, segiin nuestra voluntad, uno u
otro instrumento.

Centros analizadores corticales del sonido

El andlisis final de los estimulos sonoros va
a tener lugar en determinadas zonas de la
corteza del l6bulo temporal, las tres dreas
auditivas principales son las 41,42 y 22 de
la topografia de Brodmann (fig. 14).

El drea 41 de Brodmann es el centro audi-
tivo primario (corteza auditiva primaria,
Al). Esté casi oculta en la cisura de Silvio,
ocupando la parte del 16bulo temporal de-
nominada gyrus temporal transverso de
Heschl, que forma la vertiente inferior de
dicha cisura. Los estimulos sonoros se pro-
yectan sobre el drea 41 con organizacién to-
notépica, situindose en el humano, parece
ser, los agudos en la parte mis externa y
los graves en la parte mds interna; aunque

estos criterios —como veremos— estdn en
controversia. En experiencias con animales
se han localizado las frecuencias altas en la
zona anterior y las bajas en la posterior, y

Fig. 14.—Areas auditivas principales segan el mapa
citoarquitecténico de Brodmann. En el nicleo cen-
tral se sittia el 4rea 41, rodedndola aparece el drea
42 y periférica a ésta el drea 22,




entre ambas sucesivamente las frecuencias
intermedias. Cada area 41 recibe informa-
cién de ambos oidos.

Las aveas 42 y 22 de Brodmann, que rodean
el drea 41, constituyen la corteza auditiva
secundaria o de asociacion.

El d@rea 42 rodea el area 41, recibe fibras
directamente del niicleo geniculado medial
del talamo, cumple funciones automaticas
de atencion auditiva y realiza principal-
mente misiones de percepcién que permi-
ten pasar de la simple discriminacién de
los sonidos a la identificacion de las pala-
bras. Tiene también una organizacién to-
noténica, pero opuesta a la que muestra el
41, es decir, las frecuencias bajas se locali-
zan en la parte mas anterior y las altas en
la parte mds posterior.

El drea 22 esté localizada en los dos tereios
posteriores de la primera cincunvolucién
temporal, es el centro de la gnosia audi-
tiva, donde se produce el reconocimiento de
lo que se oye. Las lesiones bilaterales de
este drea originan la incomprensién y la
pérdida del significado del lenguaje.

Las lesiones de estas dreas auditivas de aso-
ciacién (42 y 22), si el drea auditiva primaria
(41) esta intacta, no impiden la discrimi-
nacién de sonidos con sus distintas fre-
cuencias ni la percepcién de patrones so-
noros mis o menos complejos; se denotan
porque el paciente es incapaz de reconocer
el significado del sonido escuchado (oyen
pero no entienden). Es de conocimiento ela-
sico que la destruccién del area de Wer-
nicke, porcién posterior de la circunvo-
lucién temporal superior, que es parte de
la corteza auditiva de asociacién, origina
una lesién en la que el individuo oye per-
fectamente las palabras e incluso puede re-
petirlas, pero le es imposible interpretar su
significado (sorderas centrales, afasia sen-
sorial de Wernicke).

Conceptos basicos sobre la elaboracion de
la seiial sonora

La onda sonora proyecta una energia me-
cdnica sobre el complejo timpanoosicular,
que es transmitida por los liquidos labe-

rinticos hasta las células ciliadas del 6rgano
de Corti, las cuales crean una energia bio-
eléctrica que, a través de la via auditiva, va
a legar a los centros de la corteza tempo-
ral para alli ser analizada. Ademas de la
descripeién de este mecanismo bésico de la
audicién, es necesario exponer algunos da-
tos que nos hagan entrever la complejidad
del sistema y la dificultad de conocer, si-
quiera aproximadamente, la totalidad de
los complicados mecanismos necesarios para
percibir los sonidos con todos sus diferen-
tes parametros.

La discriminacién de la intensidad de un
sonido se logra por varios mecanismos.
Cuanto mas fuerte es el sonido méas aumenta
la amplitud maxima de la onda viajera, con
lo que se excitan mas rdpidamente las cé-
lulas ciliadas. A una mayor zona de la mem-
brana basilar que ha entrado en vibracién,
corresponde un mayor niimero de células
ciliadas estimuladas, no sélo de las mas pré-
ximas al centro de la membrana, sino tam-
bién de la periferia. Ademas, algunas célu-
las ciliadas no se estimulan hasta que la
amplitud maxima de la onda alcanza un de-
terminado tamano; es decir, s6lo con las on-
das producidas por sonidos intensos. A su
vez, determinadas neuronas de la corteza au-
ditiva sélo se activan a unas intensidades
precisas, [o que hace de estas neuronas cap-
tadoras de una «intensidad caracteristica».
En definitiva, a mayor intensidad de so-
nido: se estimulan mas células ciliadas, se
activan mds fibras nerviosas y en ellas existe
un mayor niimero de descargas de potencial
de accién por unidad de tiempo y se esti-
mulan determinadas neuronas de la cor-
teza auditiva; todo ello permite diferenciar
los sonidos en sus distintas intensidades.
Los mecanismos que permiten la distincién
enire sonidos en sucesién cronoldgica o en-
tre sonidos sirmnultdneos, en sumacion, etc,
no son todavia plenamente conocidos. En es-
tos fenémenos pueden intervenir: la dife-
rente longitud de las fibras nerviosas (a mas
longitud se invierte més tiempo en el reco-
rrido,existe mayor latencia), un camino con
distinto niumero de sinapsis (el paso del im-




pulso por cada sinapsis invierte 0,8 milise-
gundos), y los cruzamientos de las vias a
distintos niveles (estrias actsticas, coliculos
inferiores, nicleos geniculados mediales,
decusacién cértico-cortical a través del
cuerpo calloso) que también contribuyen a
aumentar la latencia. Por todos estos me-
canismos dos sonidos percibidos simulta-
neamente pueden tardar tiempos distintos
en recorrer la via auditiva.

La direccién por la que nos llega un so-
nido la reconocemos por dos hechos. Pri-
mero porque el sonido llega antes al oido més
proximo a la fuente sonora; por ejemplo, si
percibimos un ruido detrds de nosotros y a
la izquierda, el oido izquierdo captara la se-
fial sonora unos milisegundos antes que el
derecho. Y segundo, porque el sonido llega
con mas intensidad al oido mas préximo a
la fuente emisora. Estas diferencias de per-
cepcién en tiempo e intensidad de un mismo
sonido son analizadas en las dreas auditi-
vas primarias (dreas 41), que compararan
las sensaciones recibidas desde ambos oidos
extrayendo una conclusién direccional.

La funcién y relaciones de la corteza audi-
tiva se consideran actualmente bastante més
complejas de lo reflejado en esta descrip-
c¢ién. Sin embargo, como dice MORALES, para
conseguir una exposicién diddctica eficaz
es mds convenienle presentar una visién es-
quemitica de la fisiologia de la audicion.

Las interpretaciones son muy diversas, desde
la concepcién de WOOLSLEY y WALZL, que
dibujan una representacién espacial de la
coclea sobre el cértex (teoria tonotépica),
donde los agudos se proyectan sobre el drea
antero-superior y los graves sobre una zona
posterior, quedando la regién dividida en
bandas paralelas de 2 mm de anchura y 8
mm de altura, que corresponden cada una
a una oclava, hasta la visién de Keidel, que
pone en entredicho, no sélo la teoria tono-
tépica en su asentamiento cortical, sino in-
cluso la importancia del 4rea 41 (comprueba
que la exéresis del drea 41 del gato no mo-
difica sustancialmente la audicién del ani-
mal y constata potenciales evocados pro-
ducidos por estimulos sonoros en dreas muy

amplias de la corteza). A mayor abunda-
miento, aunque parece clara una cierta or-
ganizacién tonotépica, se han descrito al
menos seis mapas tonotépicos de la corteza
auditiva primaria y de las dreas auditivas
de asociacion; en ellos, los sonidos de alta
frecuencia excitan uno de los extremos del
mapa y los de baja frecuencia excitan las
neuronas del extremo opuesto. General-
mente se acepta que los sonidos de baja fre-
cuencia (graves) son captados en la parte an-
terior y los de alta (agudos) en la posterior.
Las investigaciones de SUEMURA parecen de-
terminar (ue, al igual que en otras funcio-
nes cerebrales, existe un l6bhulo central do-
minante también para la audicién. Las
respuestas corticales a un estimulo unilateral
son bilaterales, pero con predominio en el
lado opuesto al estimulo.

La via eferente no es bien conocida, sobre
todo en sus misiones, podria colaborar con
los mecanismos de discriminacién frecuen-
cial y tomar parte en funciones de facili-
tacién e inhibicién.

El drea visual de la corteza envia estimu-
los inhibidores sobre las vias acusticas (po-
siblemente al coincidir fibras de ambas vias
en el nacleo del lemnisco externo).
Cuando la sensacién sonora no tiene interés
significativo o es marcadamente repetitiva,
se produce una inhibicién auditiva central,
esta disminucién de la atencién a un estimulo
sonoro constituye el fenémeno que recibe
el nombre de habituacién, que no debe ser
confundido con la fatiga auditiva.
Tampoco debe confundirse esta inhibicién
central con la aceién que los misculos del
oido medio ejecutan para enmascarar los so-
nidos graves que no son ttiles en la con-
versacion. La mayor o menor contraceién
de los masculos del martillo y del estribo
produce una mayor o menor rigidez en la
cadena de huesecillos de la caja timpénica,
reduciendo la transmision de los sonidos
de baja frecuencia (de menos de 1.000 Hz),
lo que permite al individuo concentrarse
en los demas de 1.000 Hz, que son los que
se usan habitualmente en el lenguaje ha-
blado.



Otras conexiones de la via auditiva (con el
cerebelo, con la formacién reticular o con
los niicleos rabdomiéticos y estriomotores
del tronco del encéfalo y médula espinal a
través de la cinta longitudinal posterior)
sirven para explicar algunas reacciones,
como las de sobresalto y alerta, y repre-
sentan también la posibilidad de que exis-

tan otras funciones atin mal conocidas en las
que esté implicado el aparato auditivo. <«

E. Gil-Carcedo, C. Ortega, L. A. Vallejo,
L. M. Gil-Careedo, Cdtedra de Otorrino-
laringologia y Patologia Cérvico-Facial.
Universidad de Valladolid.
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