FJM-Uni 11-Dra
gimulacidén electrdnica del aparato

Drake Moyano, José Maria.

La Serie Universitaria de la Fundacién Juan March 1031747
presenta resimenes, realizados por el propio autor, -
de algunos estudios e investigaciones . i

. llevados a cabo por los becarios de la Fundacion

y aprobados por los Asesores Secretarzos
“de los dzstzntos Departamentos.

Biblioteca FIM

El texto mtegro de las Memorias correspondzentes
se encuentra en la Biblioteca de la Fundacion
(Castello, 77. Madrid-6). )

La lista completa de los trabajos aprobados 4 f ' FundaClO'n Juan March

se presenta, en forma de fichas,
‘en los Cuadernos Bibliogrdficos -
_ que publica la' Fundacion Juan March.

: , - 4. als ‘ ’ N 4 4 /7 :

e Simulacion electronica
Biolog{{z,' Cf'ffnCiaS :Ag;rarias; Ci.encias So’ci.ale.gl,-' M ’ ' i A
e | .| del aparato vestibular
Literatura y leologza Matematicas; Medicina, S !

Farmacia y Vetermarza, Muisica; Qulmlca Teologia.
A ellas corresponden los colores de la cubierta. .

- Q

i Vd /

Edicion no venal de 300 ejemplares, > J M D k M

que se reparte gratmtame-:lte : investigadores, \ § OS e a’r la' X r a’ e Oya’no

Bibliotecas y Centros especializados de toda Espafia. .§

Este trabajo fue realizado con una S

Beca de Espafia, 1974 §

Convocatoria especial de Métodos Fisicos ‘a‘; .

‘aplicados a la Biologia. L:,
= |
é.

 Fundacién Juan March




Fundacion Juan March (Madrid)



Fundacidon Juan March
" Serie Universitaria

11

Simulacion electronica
‘del aparato vestibular

Jos€ Maria Drake Moyano

&
Fundacié Juan March
t éf. 225 44 55

= .
®»
E"—]
a.—-
[+



Deposito Legal: M - 38103 1976
1.S.B.N. 84-7075-031-3
Iberica, Tarragona, 34.  Madrid- 7



INDICE

Modelos de los canales semicirculares .................
Modelo de las células mecano-sensibles ...............

Modelo de la codificacién de la informacion aferente en
modulacién de frecuencia de los potenciales de accién de

las fibras aferentes ................. ... ... .. .....
Método de la generacion de la informacion eferente .. .. ..
Integracion de la informacion vestibular ..............

ESTUDIO TEORICO Y EXPERIMENTAL DEL MODELO COM-
PLETORESULTANTE ............. ... . iiiiiiiinn..

TABLA 1 ..

FUNCION DE LA INERVACION EFERENTE IPSILATERAL ..

EFECTO DE LA INERVACION EFERENTE CONTRALATERAL
EFECTO DE LA ADAPTACION CENTRAL ................
REFERENCIAS ... .. .. i

13

18
22
26

30
33
37
38
42
45
49
51



Fundacién Juan March (Madrid)



INTRODUCCION

La investigacidn cientifica es una
bisaueda de conocimientos obietivos del mundo
real. Cualquier proceso natural es siempre lo
suficientemente complejo para exifir que el
primer paso a realizar en su investigacién
sea la 51m011f1ca01on y reduccidn de las inves
tigaciones prev1as a formas que puedan ser ob-
jeto de abstraccidn por la mente humana. Para
realizar esta simplificacidén se establecen de
f1n1c1ones,vterm1nos, diagramas y estructuras
que proporcionan una descripcidén metaforica del
sistema real que se investiga. FEsta formulacion
estimula al investigador o a su audiencia a un
proceso activo de comparacidn cualitativa y cuan
titativa de sistemas fisicos con propiedades se
mejantes v regidos por leyes bien conocidas,que
de hecho constituven los modelos fisicos del sis
tema. -

Los modelos son sistemas reales o teo
ricos con comportamiento externo prdecible o fa-
cilmente verificable. Fn consecuencia son adecua
dos para estimular el desarrollo de pruebas y ex
periencias, tanto tedricas como experimentales,
que permitan caracterizar perfectamente su compor
tamiento.

Fl hecho de que el modelo v el siste
ma real tengan propiedades similares, hace razona



ble pensar en adaptar al sistema real las prue-
bas v experiencias que se han deducido adecua-
das para caracterizar al modelo. Esto permite
establecer las diferencias entre el comportami-
ento de ambos asi como la validez del modelo.
Siempre hav que tener en cuenta que el modelo

es una representacidn idealizada del sistema real
por lo que el interés de la utilizacidn del mode-
lo es la bisqueda de las diferencias entre ambos,
las cuales siempre han de existir, dado que el G-
nico modelo exacto de un sistema real es el pro-
pio sistema. Junto a esto, la utilizacidén de mo-
delos presenta la posibilidad de definicidn,expe
rimentacidén y andlisis de variables importantes
que de otro modo no serian accesibles a una medi-
cidén directa.

Dentro de los modelos fisicos de sis-
temas reales, ocupan en el momento presente un lu
gar destacado los modelos electrdnicos. Esto es
consecuencia de que mediante elementos y circui-
tos electrdnicos se pueden simular de forma simple
a bajo coste y con alta precisidn cualquier siste
ma cuvas ecuaciones matemdticas de comportamiento
(modelo matemdtico) sean conocidas. Por otro lado,
la utilizacidn de modelos electrdnicos permite ve-
rificar con gran rapidez la influencia que sobre
la respuesta del modelo tiene cualquier variacidn
que se proponga, ya sea en la sefial de entrada &
en los pardmetros que lo definen. Asimismo, la u-
tilizacidén de estos tipos de modelos simplifican
el acoplo con los sistemas de visualizacidn, repre
sentacién y andlisis automdtico que en la actuali-
dad son en su mayoria de naturaleza electrdnica.



En el presente trabajo se muestra
el disefio de un modelo electrdnico para la
simulacidn de la parte del aparato vestibu-
lar del ser humano sensible a las rotaciones
del cuerpo respecto de su eje vertical. El
aparato vestibular constituye una de las uni-
dades periféricas del sentido de la orienta-
cién espacial y del equilibrio, y es unédnime-
mente aceptado que la informacidén que gene-
ra representa un papel fundamental en la ela-
boracidn del programa motor de todo el orga-
nismo. Este aparato se caracteriza por presen-
tar mltiples ciclos de realimentacidn consti-
tuidos por las inervaciones aferentes y efe-
rentes, asi como por poseer sus drganos carac
teristicas fisioldgicas no lineales. Todo ello
implica una gran dificultad para el estudio
de su comportamiento, y en consecuencia es
aconsejable para su estudio la utilizacidn de
modelos electrdédnicos que con rapidez muestren
las posibles respuestas del mismo, asi como
las sensibilidades de éstas respecto de los
diversos parédmetros que definen al sistema.

El estudio del aparato vestibular es
un campo de investigacidén que se ha desarrollado
ampliamente en la (Gltima década. El sistema ves
tibular como responsable de la orientacidn espa
cial en el hombre v en los animales superiores
constituyd un problema potencial en el co-
mienzo de la era espacial. La utilizacidn por el
hombre de vehiculos que lo exponen a condiciones
fisiolbégicas muv distintas de las normales hace
que se presenten dificultades en la interaccidn
hombre-méquina, como consecuencia del vértigo,nafl



sea y desorientacidén que en &1 se producen.Es-
ta dificultad potencial induijo la necesidad

de realizar un proyecto de investigacidn en Es
tados Unidos, que llevd a cabo NASA y MIT (Man-
vehicle laboratory) encaminados a la obtencibén
de modelos cuantitativos de respuesta del apa-
rato vestibular en el hombre con la finalidad

de determinar sus caracteristicas, asi como el
margen posible de utilizacidn como elemento den
tro de los sistemas de control. Los trabajos de
YOUNG (21), (22), (23) Jones y Milsum (14), Mei-
ry, Steer (19),Kellong (9) vy Benson (1) pueden
considerarse representativos de esta linea. To-
dos estos trabajos tienen como finalidad comidn
la obtencidn de modelos que describen el compor
tamiento entrada-salida del sistema y se han
obtenido mediante pruebas externas. Por otro la-
do, los estudios fisiolbgicos sobre las distin-
tas partes del aparato vestibular muestran lagu
nas en el conocimiento de ciertos fendmenos y

en la explicacidédn de la funcidn que representan
los mismos. Pueden considerarse como trabajos
significativos en lo que se refiere al estado ac
tual de conocimiento sobre el tema y de los
campos de investigacidn abiertos actualmente los
de Klinke (10) v Brodal (2).

El aparato vestibular.-

El aparato vestibular desde el punto
de wvista funcional estd compuesto biasica-
mente de un detector de tipo inercial que
detecta las aceleraciones a que estd some-
tido el «créneo, y de wunas células mecano-sen
sibles que transforman el estimulo mec&nico en po
tencial generador. La transformacidén de la informa



cibén detectada hacia el sistema nervioso cen
tral se realiza a través del nervio ampular.
Tn el sistema nervioso central se realiza el
proceso de la integracidn de las informacio-
nes procedentes de los detectores periféricos
de ambos lados. En la figura 1 se muestra el
diagrama de bloaues bdsico en que se ha des-
compuesto para su modelado la parte del apara-
to vestibular sensible a los movimientos de
giro respecto del eje longitudinal del cuerpo.

Los canales semicirculares constitu
ven el detector mecdnico de giro. Bisicamente
es una masa inercial constituida por liauido
endolinfdtico que puede moverse en el interior
de un conducto de forma aproximadamente toroi-
dal. Fl movimiento del cuerpo respecto a dicha
masa inercial detectada como inclinacidén de la
cGpula, es una medida del movimiento de rota-
cidén aue se ha realizado.

Las cé&lulas sensoriales se encuentran
depositadas en la "crista ampullaris" -ustamen
te en la base de la clpula, y acoplada mecdnica
mente a ella mediante un conijunto de cilios.

Las deformaciones aue la inclinacidén de la clGpu
la induce en las células sensoriales se tradu-
ce en una variacidén del potencial de membrana
de las mismas relativas al potencial de reposo
y que de hecho constituven el potencial genera-
dor.

Fn la membrana basal de dichas cé-
lulas se encuentran las terminaciones de las fi
bras aferentes v en las aue el potencial genera
dor se codifica como frecuencia de los potencia
les de accibn aue en dichas fibras se generan.
La informacidn vestibular, de esta forma codifi-
cada se transmite por las fibras nerviosas afe-
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rentes englobadas en el nervio vestibular ha-
cia los respectivos nldcleos vestibulares vy
posteriormente hacia el sistema nervioso cen-
tral donde se produce la integracidén global.

Junto con todas estas unida
des aferentes 6 centripeta, a través de las
cuales se envia informacidn desde las unidades
periféricas hacia el sistema central, existen
en el aparato vestibular un conjunto de uni-
dades centrifugas 6 eferentes con las que el
sistema central controla y modula las caracte-
risticas de los receptores periféricos. En pri
mer lugar existen inervaciones eferentes ipsi-
laterales y contralaterales que enlazan cada
receptor periférico consigo mismo y con el con-
trario. Estas inervaciones parten de los niicleos
de Deiters. La finalidad de estos lazos de auto
realimentacidn cruzada es introducir una desen-
sibilizacidén de las caracteristicas de las uni-
dades aferentes respecto a variaciones en sus
parametros. Por otro lado, se produce una modu-
lacidén de las sensibilidades de los receptores
en funcidén de la intensidad de los estimulos.
Por Gltimo, el sistema eferente introduce un
control sobre los receptores periféricos, proce
dente del sistema nervioso e independiente del
estimulo recibido por ellos, que constituye el
medio por el que se adapta el aparato vestibular
a una programacidn superior de todo el sistema
motor.

La integracidn que se produce
en el sistema nervioso central no es Ginico si-
no que se realiza de forma diferente de acuerdo



con la funcibén a que se destina. Por ello, en
el presente modelo se han estudiado las carac
teristicas del proceso de integracidn que se
refiere a la compensacidn del movimiento del
globo ocular v que bajo ciertas condiciones
de estimulo dan origen al nistagmo vestibular
Fste fendmeno de origen vestibular ha sido es-
cogido, por ser el aque clidsicamente se ha uti
lizado en las pruebas clinicas de exploracidn
del aparato vestibular.



MODELOS PARCIALES

El objetivo biasico del trabajo ha
sido la realizacién de un modelo electrénico
del aparato vestibular cuyo comportamiento
sea acorde con las observaciones experimenta—
les. Este modelo deberia conseguirse por inter
conexién de los submodelos obtenidos a partir
del comportamiento de las diversas partes en
que se ha descompuesto el aparato vestibular,
de forma que las propiedades del modelo comple
to resultaran como consecuencia de la composi-
cibén de las propiedades de los submodelos.Con
ello, se consigue un modelo general en el que
se pueden estudiar el efecto de cada proceso
fisioldgico parcial sobre el sistema completo.

Dada la extensidén del presente re-
sumen, los modelos propuestos se describen a -~
continuacién de forma resumida sin presentar
el estudio comparativo de la bibliografia del
que se ha derivado. Asimismo, se describen los
modelos electrdnicos s6lo hasta nivel de dia-
gramas de bloques. Los niveles omitidos en es-
te resumen pueden encontrarse en la referencia

(6).

Modelo de los canales semicirculares.-

El sistema mecanorreceptor de los
canales semicirculares tiene como funcidn, la
deteccidn del movimiento de la endolinfa rela-
tivo a las paredes de los canales. Esta infor-
macidén posteriormente integrada por el resto
del aparato vestibular, proporciona una des-
cripcidén del movimiento del créneo respecto de
un sistema inercial externo.



El estudio del comportamiento dind
mico de este sistema se basa en la consideracidn
de la endolinfa como una masa inercial sobre la
que act@an varias fuerzas de interaccidn causa-
das por el movimiento de la endolinfa relativa
a las paredes, asi como el desplazamiento que
produce sobre la clpula. Las fuerzas que se pro
ducen son fundamentalmente de dos tipos, la pri
mera es una fuerza eldstico-recuperadora que
ejerce la clpula sobre la endolinfa al inclinar-
se ésta y separarse con ello de su posicidn de
equilibrio. Esta fuerza en primera aproximacidn
se puede considerar proporcional al &ngulo 8(&n-
gulo girado por la endolinfa relativo a la pared
del canal). La segunda es una fuerza de rozamien
to viscoso que se produce entre la endolinfa y
la pared del canal y entre la clipula y la pared
de la ampolla. Esta fuerza en primera aproxima-
cibén se puede considerar proporcional a la velo-
cidad de desplazamiento de la endolinfa respec-
to de la pared. De la consideracidén de estas
fuerzas, la ecuacidn del movimiento de la endo-
linfa se puede expresar como:

' 8 + NM'6 + A'6 = 0' &
siendo 0, el momento de inercia de la endolinfa,

m' el coeficiente de rozamiento viscoso y A'el
coeficiente de recuperacidén eléstica.

Para introducir en la ecuacidn
dindmica del sistema la variable fisioldgica de
salida, que es la inclinacidén de la cflipula §,bas
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ta considerar la proporcionalidad entre £ y 6
(£=c 0) resultando:

Of+ TE +AE =c O «
'[T'
:E- Iy

!

)

. : _ CL AN
siendo, 0= o n A o=y

la funcién de transferencia entre el &ngulo de
inclinacidn de la clpula £ y el angulo de gi-
ro del cuerpo resulta ser:

£(s) _ c
a(s) 52 + s+

o) =1 10]
@l >

La ecuacidn caracteristica de este sistema es
una ecuacid4n de segundo orden, Las dos raices
de la ecuacidn caracteristica son reales y di-

fieren en varios &rdenes de magnitud (s,=200 s

1
s.=0.05 s“l

2 )

El modelo del sistema mecano-re-
ceptor es una unidad analdgica que resuelve la

ecuacidn diferencial de segundo orden.

O.é + Ué + AE =c0 &

en la variable £, . considerando a como variable

independiente.

En la figura 2 se muestra el dia

grama de bloques analdgicos que corresponde al
circuito electrdnico disefiado.

1
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FIGURA 2.- Diagrama de bloques para la resolucidn de la ecuacidn

diferencial que describe el comportamiento del mecano re
ceptor.
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Modelo de las células mecano-sensibles.-

Fn la base de la crista ampullaris
se encuentran células mecano-sensibles que
actllan como transductoras entre el estimulo
mecdnico gque supone la inclinacidn de la clpu-
la y una nueva variable fisioldgica de carac-
ter eléctrico que es el potencial de membrana
de dichas cé&lulas.

Fl movimiento de la clipula v consi-
guiente deformacidn de las cé&lulas sensoriales,
ocasiona variaciones del potencial de membrana
respecto del potencial de reposo. Estas varia-
ciones dependen del sentido de inclinacidén de
la clipula, una inclinacidn hacia el lado en
que se encuentra implantado el cinocilio pro-
duce en la célula una despolarizacidn, y una
inclinacidén de la clpula en sentido contrario
produce una hiperpolarizacidn.

FEste fendmeno se puede justificar
teniendo en cuenta que los esterocilios se
encuentran sobre la placa cuticular dificilmen
te deformable,mientras que el cinocilio se encuen
tra insertado sobre la membrana no cuticular.Una
inclinacién de la clipula hacia el lado del cino-
cilio hace que su base se hunda hacia el interior
de la masa citoplasmidtica. Por el contrario,
una inclinacidén de la clipula en sentido opuesto
hace que la base del cinocilio salga hacia afue
ra de la masa citoplasmética.En definitiva se
trata de un mecanismo direccional que de acuerdo
con el sentido del estimulo produce deformacio-
nes opuestas en la base del cinocilio,lo cual a
su vez se traduce en una modulacidn bidireccional
de la conductividad idnica de la membrana celular
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Las variaciones de esta conductividad se refle
jan en una variacidn del potencial de membrana.
En los canales semicirculares horizontales,los
cinocilios se encuentran implantados en el la-
do méds préximo al utriculo. Esto hace que una
corriente utriculipeta de endolinfa produzca
una despolarizacidén de las células sensoriales,
mientras que una inclinacidn utrlcullfuga de en
dolinfa produce una h1perpolar12a01on. La despo
larizacibén y despolarizacidn celular no es 81mg
trica. Es mayor en el caso de despolarizacidn
(hasta 25mV) que en el caso de hiperpolarizacidn
(hasta 12mV).

Con el registro de los potencia
les de accibn de las fibras aisladas de los ner
vios ampulares, se ha comprobado aue de un 10%

a un 20% de dichas fibras, son exciitables median
te estimulacidn meclnica de las células sensoria
les. Por el contrario, la excitacidén de estas neu
ronas se consigue por la estimulacidén de los cen
tros ipsi y contralateral del tronco cerebral,
asi como por estimulacidén de los receptores del
laberinto contralateral. Esto demuestra que estas
fibras son parte de un sistema de inervacidn efe
rente cuya misidn es el control de las caracterls
ticas de los receptores vestibulares.

Un momento de la actividad de las
fibras eferentes, produce sobre el potencial de
membrana un doble efecto. Por un lado, modifica
el potencial de reposo originando hiperpolariza-
cibén hasta un valor incremental maximo de 18mV,

y por otro lado modifica las curvas de transfe-
rencia dindmicas, haciéndolas m4s simétricas.

Una disminucidn de la actividad
de las fibras eferentes, por el contrario, hace
que el potencial de membrana de 1las células re-
ceptoras se despolarice hasta un valor méximo de
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8 mV. Por otro lado, modifica las cu rvas de
transferencia de las células receptoras en
el sentido de hacerlas mids asimétricas.

El fundamento fisioldgico de
esta influencia de la actividad de la inerva-
cién eferente sobre el potencial de membrana
resulta del equilibrio entre el flujo hacia
fuera de iones potasio consecuencia de la con-
ductividad de la membrana, y el flujo hacia
dentro de los mismos iones, consecuencia del
metabolismo celular. La membrana celular esta
rodeada de terminaciones nerviosas, tanto afe
rentes como eferentes y por tanto la mayor o
menor actividad en dichas terminaciones hace
que la conductividad vy permeabilidad de la
membrana aumente o disminuya, lo que a su vez
hace que se desplace el eguilibrio entre los
flujos de iones y se produzca un menor o ma-
yor potencial de membrana.

El modelo electrénico es un ge-
nerador de funcidn de funciones, con dos varia-
bles independientes que simulan la ecuacidn:

Em(E,fe) = Fmo + h(fo) + f(E)J: 1 - g(fe,£)]

siendo Emo el término que representa el poten-
cial de membrana correspondiente a la situacidn
de reposo h(fe) la funcidn no lineal que repre-
senta la variacidén del potencial de reposo debi-
da a la actividad eferente, f({) la funcidn que
simula la curva de transferencia entre el poten-
cial de membrana e inclinacibén de la cidpula y

|1 - g(fe,£)| el factor correspondiente a la mo-
dificacibén por la actividad eferente de la cur-
va de transferencia anterior. Estas funciones no
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FIGURA 3.- Funciones no lineales utilizadas en
la caracterizacidén de las células me-

cano sensibles.
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lineales se han aproximado mediante las poli-
gonales indicadas en la figura 3.

En la figura Y4, se muestra el

diagrama de bloques correspondiente al modelo
electrbnica de esta unidad.

Modelo de la codificacién de la informacidn

aferente en modulacién de frecuencia de los

potenciales de accidn de las fibras aferentes.-

El proceso de transmisidén de la
informacién desde el receptor hasta el sistema
nervioso central, en el que se realiza su ani
lisis e integracidn se lleva a cabo a través del
sistema nervioso aferente mediante una previa
codificacidn de la misma. Las excitaciones que
se propagan por las fibras nerviosas vienen re=
presentadas por la frecuencia con que se suce-
den los potenciales de accidn. Cada potencial de
accidn tiene una amplitud practicamente constan-
te que no transmite informacidén en si. Este tipo
de transmisidén de la informacidn de caracter and
loga-discreta, es adecuada para la propagacidn
en medios altamente dispersivos como son los tisu
lares, va que el amortiguamiento & distorsidn de
las formas de ondas no representan pérdida de
informacién, siempre que se pueda reconocer la si
tuacidén temporal de los impulsos.

El hecho méds caracteristico que
se da en la codificacidn’ nerviosa, es la gran
variedad de respuestas que a un mismo estimulo
presentan las diversas fibras aisladas. No obs-
tante, la transmisidn de informacidn no se rea-
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liza por cada una de las fibras aisladas de
forma independiente, sino de forma estadisti
ca por parte de todas las que forman el ner
vio ampular.

Ya se ha indicado anteriormen
te el efecto de la actividad eferente sobre
el potencial de membrana de las células sen-
soriales, asi como la modificacién que ejercia
sobre las curvas de transferencia de las mismas.
Esta influencia de forma indirecta sobre la co-
dificacidn con que se transmite la informacidn
eferente en las fibras nerviosas. No obstante,
esta influencia indirecta del sistema eferen-
te a través del potencial de membrana, no justi
fica todo el efecto que se observa experimental
mente, de lo que se implica la existencia de una
accidén directa del sistema eferente sobre las fi
bras nerviosas aferentes. Esta influencia direc-
ta se observa netamente sobre los valores de re-
poso y apenas se detecta en el efecto sobre 1la
curva de transferencia.

Experimentalmente se ha observa
do que la influencia inhibitoria que sobre las
células sensoriales introduce un incremento de
la actividad eferente casi se compensa por el

efecto activador~.:.que el mismo incremento produce
sobre las propias fibras. Por otro lado, una dis
minucidén de la actividad eferente se traduce en
un aumento significativo de la frecuencia de la
frecuencia de los potenciales de accidn de las
fibras aferentes. Esto se justifica suponiendo
que la despolarizacidn del potencial de membrana
de las cé&lulas sensoriales es menor que el gue
se produce en las fibras aferentes.

La idea bisica sobre la que gira
el modelo que se presenta es suponer que todas
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las fibras aferentes son cualitativamente igua
les, v sblo se -diferencian en los valores cu-
antitativos de sus pardmetros. De esta forma se
intenta demostrar cémo los diversos comportamien
tos cualitativos que se encuentran en la reali-
dad corresponden tan sélo a diferencias cuantita
tiva en la estructura de las fibras.

Se considera que una fibra efe-
rente responde a un potencial generador con una
variacién de la frecuencia de los potenciales de
accibén de forma lineal. Esta variacidn se reali-
za a partir de la frecuencia de reposo y en ambas
direcciones. Se considera tambien que las fibras
son no adaptativas. Esto es,

f ;= fao; +di Em[(E,fe) - Emo] + ei(fe-feo)

siendo fai la frecuencia de la fibra aferente,
faoi la frecuencia espontdnea y fe la frecuencia
media de las fibras eferentes. En una fibra sin
actifidad espontinea, faoi es negativa y en tal
caso es una medida del umbral de excitacidn pa
ra tal fibra.

Este proceso de codificacibén se
ha simulado mediante un conjunto de dos ‘unidades.
La primera corresponde a las caracteristicas pro
medio de las fibras aferentes que no tienen in-
fluencia del sistema eferente, y la segunda co-
rresponde a las caracteristicas de las fibras con
influencia eferente.

La primera unidad es un circuito
electrdnico que genera en su salida un tren de
impulsos breves (que simulan las potenciales de
accidn de las fibras nerviosas) y cuya frecuencia
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liza por cada una de las fibras aisladas de
forma independiente, sino de forma estadisti
ca por parte de todas las que forman el ner
vio ampular.

Ya se ha indicado anteriormen
te el efecto de la actividad eferente sobre
el potencial de membrana de las células sen-
soriales, asi como la modificacidn que ejercia
sobre las curvas de transferencia de las mismas.
Esta influencia de forma indirecta sobre la co-
dificacidén con que se transmite la informacidn
eferente en las fibras nervicsas. No obstante,
esta influencia indirecta del sistema eferen-
te a través del potencial de membrana, no justi
fica todo el efecto que se observa experimental
mente, de lo que se implica la existencia de una
accidén directa del sistema eferente sobre las fi
bras nerviosas aferentes. Esta influencia direc-
ta se observa netamente sobre los valores de re-
poso y apenas se detecta en el efecto sobre 1la
curva de transferencia.

Experimentalmente se ha observa
do que la influencia inhibitoria que sobre las
células sensoriales introduce un incremento de
la actividad eferente casi se compensa por el

efecto activador~.que el mismo incremento produce
sobre las propias fibras. Por otro lado, una dis
minucién de la actividad eferente se traduce en
un aumento significativo de la frecuencia de la
frecuencia de los potenciales de accidén de las
fibras aferentes. Esto se justifica suponiendo
que la despolarizacidn del potencial de membrana
de las células sensoriales es menor que el que
se produce en las fibras aferentes.

La idea basica sobre la que gira
el modelo que se presenta es suponer que todas
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las fibras aferentes son cualitativamente igua
les, v sblo se ~diferencian en los valores cu-
antitativos de sus pardmetros. De esta forma se
intenta demostrar cémo los diversos comportamien
tos cualitativos que se encuentran en la reali-
dad corresponden tan sblo a diferencias cuantita
tiva en la estructura de las fibras. -

Se considera que una fibra efe-
rente responde a un potencial generador con una
variacidén de la frecuencia de los potenciales de
accibén de forma lineal. Esta variacibén se reali-
za a partir de la frecuencia de reposo y en ambas
direcciones. Se considera tambien que las fibras
son no adaptativas. Esto es,

fi = faop *di Em[(E,fe) - Emo] + ei(fe-feo)

siendo fai la frecuencia de la fibra aferente,
faoi la frecuencia espontdnea y fe la frecuencia
media de las fibras eferentes. En una fibra sin
actifidad espontdnea, faoli es negativa vy en tal
caso es una medida del umbral de excitacidn pa
ra tal fibra.

Este proceso de codificacidén se
ha simulado mediante un conjunto de dos unidades.
La primera corresponde a las caracteristicas pro
medio de las fibras aferentes que no tienen in-
fluencia del sistema eferente, y la segunda co-
rresponde a las caracteristicas de las fibras con
influencia eferente.

La primera unidad es un circuito
electrdédnico que genera en su salida un tren de
impulsos breves (que simulan las potenciales de
accidén de las fibras nerviosas) y cuya frecuencia
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esti relacionada con la tensidn de entrada,
mediante la ecuacidn:

fa = fao + A(Em - Emo)

La segunda unidad es similar pero con una se-
gunda entrada que corresponde a la actividad
del sistema eferente. La frecuencia del tren
de impulsos de salida en esta segunda unidad
es: o

fa = fao + d(Em - Emo) + e Ve

La informacidén transmitida por
el modelo se considera que es un promedio de
las salidas de cada submodelo, ponderado por un
paréametro a que representa el tanto por ciento
de cada tipo de fibras que se considere.

Este pardmetro o va incluido en
las salidas de los submodelos como factor de mo-
dulacidén de la anchura de los impulsos de las
secuencias que se generan. Esto es, la anchura
de los impulsos de la secuencia con influencia
eferente t'a, y sin influencia eferente ta, se-
r4 funcidédn de ade acuerdo con las ecuaciones:

t'a t'ao + kou

ta tao + ko(l—a)
Con esto se consigue que al variar o, varie ta
v t'a en sentido inverso wuna de otra, de forma

que la suma de la anchura de los impulsos sea
constante e independiente de a7



—22 —

Método de la generacidn de la informacidn efe-

rente. -

Experimentalmente se ha compro-
bado 1la presencia de fibras nerviosas cuyo
comportamiento no puede explicarse a nartir del
mecanismo ciipula-endolinfa. Esto exigid la exis
tencia de una inervacidén eferente. Posteriormen-
te la existencia de estas fibras se ha demostra
do tanto fisiolégicamente como anatdmicamente.

La variable que transmite la in-
formacidén en una fibra eferente aislada es la
frecuencia de sus potenciales de accidn. Al me-
nos un 50% de estas fibras presentan una activi-
dad espontdnea, por lo que es mds apropiado es-
tablecer que la informacidén se transmite como
el incremento de la frecuencia sobre el valor es
pontdneo. La informacidn eferente, al igual que
ocurria con la informacidén aferente, se supone
transmitida como el promedio de la transmitida
por cada fibra aislada.

La actividad eferente correspon-
diente a un lado es una funcidn de la actividad
aferente del mismo lado (influencia ipsilateral)

v del lado contrario (influencia contralateral).
En principio, se puede suponer que la relacidn
entre la actividad eferente y .las actividades
aferentes ipsi- v contralateral es de tipo lineal,
esto es,

fe = feo + Ac(fac -fao)+Ai(fai-fao)

siendo fe el valor medio de las frecuencias de 1las
fibras eferentes de un lado, feo el correspondien
te a las frecuencias espontdneas de dichas fibras,
fac v fai el valor nedio de las frecuencias afe-
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rentes contra e ipsilateral v fao el valor de

la frecuencia esnontdnea de dichas fibras.Ac

v Al son las respectivas constantes de propor-
cionalidad.

FEste modelo inicial describe
el comportamiento cualitativo de la actividad
eferente, pero no justifica las respuestas
temporales observadas. Las constantes de tiempo
de las respuestas del sistema eferente son mis
altas que las que corresponde al sistema clpula-
endolinfa. Todo esto demuestra que no se puede
relacionar directamente la frecuencia eferente
con las frecuencias aferente mediante una ecua-
cién lineal de orden cero tal como la propuesta,
sino que hav que introducir una relacidn entre
ellas regida por una funcidn de transferencia de
orden inferior. Esta funcidn de transferencia se
supone de primer orden y regida por un polo simple
Se supone un polo distinto para la influencia ip-
silateral v para la influencia contralateral.

Con la introduccidn de estos po-
los, el modelo para la generacidn de la activi-
dad eferente de un lado, estd definida por la e-
cuacidn:

Aa

fe = feo + ———— (fac - fao) + AL (fai-fao)
Tcs + 1 Tis + 1
siendo fe = 1/ Tc la frecuencia de corte del polo

de la influencia contralateral, y fi=1/Ti la fre-
cuencia de corte correspondiente a la influencia
ipsilateral.
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Si se comparan las salidas que co-
rresponden a este modelo y las observadas expe
rimentalmente, se comprueba la existencia de
notables diferencias. Mientras que en el mode-
lo las subidas y bajadas son exponenciales, en
el sistema real estas formas de onda estin muy
distorsionadas. Por otro lado, los tiempos de
bajada que se observan en el sistema real son
notablemente mids largos que los tiempos de su-
bida.Esto no corresponde con el modelo en el
que ambos coinciden. Asimismo, se encuentra la
existencia de un retraso entre el instante en
que comienza el estimulo y el instante en que
se produce la respuesta, lo que tampoco corres-
ponde al modelo. Todas estas diferencias son de
caracter lineal, e inducen a pensar en la nece
sidad de incorporar al modelo alguna no linea-
lidad para que refleje de forma mls precisa el
comportamiento del sistema real.

Esta no linealidad, debe mostrar
para valores de la actividad aferente superior
a la espontédnea una zona muerta inicial y unas
caracteristicas de saturacibén para valores al-
tos. Con la introduccién de la no linealidad,
el modelo de la generacidn de la actividad efe-
rente, se puede representar mediante el sistema
de ecuaciones:

fe = feo + Nc[fec] +/Ni[fei]'
Ac AL -

fec = ——— (fac -~ fao) + ———&—~¥(fai—fao)
Tes + 1 Tis + 1

Este modelo muestra el retraso en
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la respuesta como consecuencia.de la zona muer
ta, v disimetria entre el tiempo de bajada vy
de subida como consecuencia de la existencia
de la no linealidad de saturacidn.

El estimulador electrdnico dise-
fiado de acuerdo con este modelo se muestra en la
fipura 5.

Integracidn de la informacién vestibular.-

L.a informacidén aferente proceden-
te de cada receptor periférico converege en los
respectivos nficleos vestibulares en los que se
realiza su decodificacidn y posterior integra-
cidn. Para este proceso de integracidn no se
puede establecer una . localizacidén concreta,
ni se puede definir una {inica varibale fisiolé-
gica que represente el resultado de la misma,
va que se lleva a cabo en ampli&s zonas del ce-
rebro y de forma distinta en funcidn de la mi-
sién a que se destina. Dentro de los diversos
procesos de integracidén, se ha escogido para su
simulacién el destinado al control del movimien
to del globo ocular.

La reaccidén motora de los ojos que
se origina por una estimulacidn vesticular sufi-
cientemente intensa, estd compuesta por una compo
nente lenta llamada desviacidn y de otra componen
te mds rédpida en sentido opuesto.la reaccidén de
origen vestibular es la desviacidn, y sdlo cuan-
do el estimulo es intenso se presenta el movimien
to répido de regresidn que desplaza nuevamente
el oio desviado hacia la posicidn inicial. Dado
aue durante la observacidén v registro del fend-
meno lo mis llamativo es el movimiento ritmico
consecuencia de la composicidn de ambas, al cur-
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so completo del movimiento se denomina nistag
mo .

La informacién aferente del sis
tema vestibular periférico se transmite por
las fibras nerviosas aferentes procedentes de
ambos lados de la cabeza. El modelo matemdtico
debe representar el proceso que se sigue para
la integracién de la informacidn procedente de
ambos lados, el efecto de adaptacidn central
descubierto en experiencias fisioldgicas, 1los
efectos de umbral existentes y por Qltimo la
generacidén de la variable fisioldgica observa-
ble experimentalmente.

En el modelo estudiado, la inte-
gracidn de las informaciones de ambos lados y
el efecto de adaptacidén se ha considerado re-
presentable por una ecuacidn lineal del tipo:

6

- ko —ta s * (1-m) [ aq(fad-fao)-qi(fai- fao)]
Ta s + 1

Ot -

.t
siendo 6, 1a velocidad angular del globo ocular,
Ta la constante de tiempo de adaptacidén, m un pa
rdmetro que indica el grado de adaptacidén, y g
y d; las constantes que determinan el peso con
que~la informacidén de cada lado intervienen en
la integracidn.

Junto con el efecto lineal de adap
tacibén, se presenta el efecto de umbral minimo
de estimulo. Este efecto se puede incorporar al
modelo introduciendo en la ecuacidn un factor no
lineal Z, definido por la ecuacidn,
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Para la simulacidén del proceso
de generacidn de la fase ripida del nistagmo,
se supone que es de origen rentral y no fun-
cién de la entrada vestibular. La simulacidn
se realiza suponiendo que en la velocidad an-
gular del globo ocular, junto con la componen
te de origen vestibular existe una nueva compo
nente no lineal que es funcibén de la posicidn
del ojo. Este término que se representa por
h(® ) ha de ser una funcidn multivaluada en 6 ,
en forma de un doble ciclo de histeresis po-
sitivo y negativo.

De acuerdo con esto, la veloeci-
dad del globo ocular seria:

6,= f(£) - h(e )

siendo f(£) el térmipo correspondlente al mode
lo que simula la desviacidn de origen vestibu-_
lar v que rlge las fases lentas del nlstagmo N
h(6o0) el término de origen central que rige

la fase répida.

El modelo electrdnico que no se
ha disefiado para la simulacidn de este proceso
corresponde al diagrama de bloques analdgicos
de la figura 6.
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ESTUDIO TEORICO Y EXPERIMENTAL DEL MODELO

COMPLETO RESULTANTE. -

En el resumen previo, se han de
finido los modelos matemdticos y electrdnicos
correspondientes a los procesos fisioldgicos
en que se ha descompuesto el aparato vestibular.
En la definicidén de estos modelos sblo se ha a-
tendido a las principales caracteristicas-fisio
16gicas que se conocen de cada uno de ellos,sin
tener en cuenta la funcidn que realizan dentro
del sistema completo que todos juntos componen.
En el presente apartado, se estudian las caracte
risticas del modelo correspondiente al sistema
completo que resulta. Asimismo, estudiaremos la
funcidén que cada modelo parcial realiza dentro
del sistema, y la dependencia de las caracteris-
ticas de éste, respecto de las caracteristicas
de los submodelos.

El sistema completo estid defini-
do por un sistema de ecuaciones diferenciales no
lineales, de orden diez cuya solucidn analitica
de forma general no es posible obtener, lo que
de hecho, justifica la realizacidn experimental
del modelo electrdénico disefiado. Dada la comple-
jidad que representa el estudio analitico del
sistema, el método de andlisis que se propone se
basa en un doble proceso: a) estudio tedrico de
las caracteristicas del sistema introduciendo las
simplificaciones necesarias, y b) estudio experi
mental de cbémo las caracteristicas tedricas ante
riores se modifican al considerar el modelo no
simplificado. De acuerdo con esto, se descompon-
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dri el estudio del sistema en un andlisis del
modelo bajo la simplificacién de linealidad y
de no existencia de efectos adaptativos, y pos
teriormente se analizard el efecto que sobre
este primer modelo representan las interaccio-
nes eferentes homolateral y contralateral y la
funcidén que ejerce en el sistema completo la
adaptacidén central.

En la figura 7 se muestra el dia
grama de blogues de la parte del aparato vesti-
bular estudiada. En ella se indican las inter-
conexiones entre los submodelos antes estudia-
dos v que en conjunto. integran el sistema
completo. La entrada o que se muestra en este
diagrama corresponde al estimulo que puede
actuar sobre los sistemas endolinfa-clpula de
ambos lados. Estos estimulos pueden ser meca-
nicos 8 térmicos, y en cada caso actuaridn so-
bre cada lado de acuerdo con su naturaleza.

Los bloques (1,i) y (1,d) corresponden al mo-
delo de los mecano-receptores de ambos lados,
y dan camo variable de salida el pangulo de
inclinacién de la cfipula respecto de su posi-
cidén de eauilibrio. Los bloques (2,1) v (2,d)
representan los modelos de las células senoi-
dales en la crista ampullaris, que transforman
el estimulo mecénico en potencial. Los bloques
(3,i) v (3,d4) representan el modelo del proce-
so de codificacidén de las variaciones del po-
tencial de membrana,en frecuencia de los poten
ciales de accidn de las fibras nerviosas afe-
rentes sensoriales. Los bloques fu4,i), (4,d),
(5,1) v (5,d) representan los modelos que ge-
neran independientemente a componentes ipsila-
terales v contralaterales de la informacidn
eferente de cada lado.Los bloques (6,1) y (6,d4)



TABLA 1

EXPRESIONES OUE DESCRIBEN LOS BLOQUES DE LA
FIGURA 7.-

Mecano receptor.-

Tzquierdo (1,1i).-

2
Ei(s) _ c; s
ui(s) S2+ g% o 4 %%
i i
Derecho (1,d).-
c 52
Ed(s) _ d
m
agy(s) 2, Ma_, Ad
9 94

Células sensoriales

Izquierdo (2,1i).-

E . (5, fei) = f.(£.) [1 - gi(ii,fei_)j+ h, (fei)
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Derecho (2,d).-

Fa Farfeq) = FaEPL 1 - gqEgsE 2]+ hylfy)

siendo h, f v g funciones no lineales, aproxi-
madas por tramos rectos que fueron mostradas
en la figura 3.

Terminaciones nerviosas aferentes

Izquierdo (3,1).-

Tail aol 1 mi i el eoi

(f - f

ed eod)

Generacifn de la informacidn efe-

rente

Tzauierdo ipsilateral (4,i).-
A..

feii - = ( fai - faoi)
T..st+1

i1

Derecho ipsilateral.{i,d).-

A.
—1d (¢

s + 1

f .. =

eid - f )

ad aod
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Izquierdo centrolateral (5,1).-

Aci
T —_— (f . - °T )
T .5 +1 ail aoi
cl

i

eel

Derecho centrolateral (5,d).-

Acd
f = = (f - £ )
eed T s + 1 ad aod

cd

id’ Aci v ACd funciones no linea-

les de las actividades aferentes.

siendo Aii’ A

Integracidén de la informacidn

eferente. -

Izguierda (6,1).-

f . = f + £ .. + f .
el eo ell ecl

Derecho (6,d).-

fed B feo * feid * fecd
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Integracion central

6, =2 [ e, 1]
_ koTas [ ]
<
= ——— [q (f - f_ ) - q.(f_. - £_)
eé Tas+1 d ad ao i Tax ao

siendo Z una funcidn no lineal

Generacidn de la variable de

salida
t
o
0= J Lo, -Foy at +0.] o
O

siendo F(eo) una funcidn no lineal
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T A BLA 2

VALORES TIPTICOS DE LOS PARAMETROS OUE APARECEN

EN LAS ECUACTIONES DE LOS MNODELOS. -

Modelo parcial

Mecano receptor

Celulas sensori-
ales.

Terminaciones
nerviosas afe-
rentes.

Generacidn de
la informacidén
eferente.

Integracidn
central.

Pardmetro Valor tipico
fisioldgico

ci vy di 1.5

w1 vy Td 0.048 gr cm—zs—
Pi y od 0.2ux10—3gm —
Al y  Ad 2.4x10”2% dina cm
mi+ y md- " 28.6 mv/rad

mi- v md- 8.6 mv/rad_1
ki+ vy  kd+ 0.22 mv/PAs -1
ki- y kd- 0.4 3mv/PAe s_3
1d+ y 1i+ 6x10_5 1/PAe s_j
1ld- y 1li- 25%10 1/PAe s
faoi y faod 20 PAa s:i

di y dd 8 PAa s_2/mV
ci v ed 1.7 PAa s ~/mV
feo 10 PAe s~ 1

Aii v Aid 100

Aci y Acd 10

Tii y Tid 100 s

Tei y Ted 5 s

7.0 0.07 rad s *

ko 3.2

Ta 125 s

ad v qi 0.04 rad s-l/APas—l
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representan los modelos de la integracidn de
los componentes de las fibras eferentes de
cada lado y la generacidén del tren de impul-
sos de salida que representan la actividad
eferente resultante. Por Gltimo, el bloque
(7) representa el proceso de integracidén den
tral de las informaciones vestibulares eferen
tes que tiene lugar en el sistema nervioso
central y que da lugar a una variable de salil
da 6o aue contiene la informacidn detectada,
y el bloque (8) representa el proceso de gene
racidén de la variable de salida, que es la
posicidn del globo ocular Oo. En la tabla 1
se resumen las expresiones matemiticas que
caracterizan a cada bloque, y que fueron pro-
puestas como modelo de los diversos procesos.
Asimismo en la tabla 2 se indican los valores
tipicos de los diversos pardmetros figioldgi-
cos que intervienen en el modelo.

MODELO LINEAL NO ADAPTATIVO.-

El primer modelo del aparato
vestibular que se analiza en lo referente a mo-
vimientos de rotacién respecto del eje vertical
del cuerpo,se obtiene linealizando todas las ca-
racteristicas de las unidades aferentes y consi
derando infinitas las constantes de tiempo de
los modelos de la generacidén de las actividades
eferentes v del modelo adaptativo de las integra
cidn central se hacen tender a infinito.De esta
forma,se ha eliminado el efecto de las activi-
dades eferentes y sblo operan las unidades afe-
rentes con caracteristicas lineales.Es tambien
significativo ondicar oue en este modelo simpli
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ficado resultante, la respuesta temporal y fre
cuencial a una entrada dada es gobernada sblo
por el modelo del sistema clipula-endolinfa del
mecano-receptor.

Bajo estas simplificaciones,
el modelo del aparato vestibular queda reduci-
do al mostrado en la figura 8. Este modelo pue
de resolverse analiticamente, resultando:

] 2
s
A =
"o ko[ Cl ml dl ) . AL +
s + —is + =
Oi Oi
2
s
* ey my dy T Ay 1 acs)
s + — s + —
@d @d

y bajo 1la suposicidn de que las constantes de
tiempo del sistema clipula-endolinfa de ambos la-
dos son idénticos, se reduce a:
2
koc s
= T, T, A»Emi d;, + my dd] a(s)
0 0

esta expresidn muestra que, con las modifica-
ciones introducidas, la relacidén entre 1la in-
formacidén integrada por el sistema central vy
la posicidén del créneo, existe una relacidn
similar a la estudiada para cada canal semicir-
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cular. Considerando valores tipicos medios de
los diversos pardmetros que intervienen, la e
cuacidn resulta:

' 5.28 S )
0 (s) = a(s)
° (0,025 + 1)(2005+1)

Esto es, para frecuencias inferiores a la fre-
cuencia de corte inferior,la ganancia del sis-
tema cae con una pendiente de 20 dB/década,man
teniéndose aproximadamente constante para fre-
cuencias intermedias a las frecuencias de cor-
te. En definitiva, bajo la suposicidén de linea
lidad y no adaptacidn el aparato vestibular se
comporta como un detector de velocidad angular
dentro del margen de frecuencias comprendido
entre 0.3Hz y 30Hz.

La validez de este modelo simpli
ficado se mantiene si las cé&lulas sensoriales
tienen distinta sensibilidad direccional, con tal
que las caracteristicas correspondientes a las
de cada lado sean semejantes. Asimismo, siempre
que el nivel de estimulo sea lo suficientemente
bajo, es una buena aproximacidn la linealizacidn
de los parémetros. Por otro lado, si ~a duracibn
de los estimulos es corta, tal como ocurre en
los movimientos naturales, es valida la suposi-
cidn de no existencia de efectos adaptativos.

Por el contrario, este modelo no
justifica la constancia de las frecuencias espon
téneas frente a cambio de valor de las caracte-
risticas de las unidades periféricas, los efec-
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tos adaptativos que se observan con estimu-
los prolongados, y tampoco los efectos al-
ternados post-rotatorios que dan lugar a los
fendémenos secundarios.

FUNCION DE LA INERVACION EFERENTE TPSTLATERAL. -

Las principales caracteristicas
aue presenta la generacibén de la actividad efe
rente ipsilateral es la ausencia de umbral de
excitacidn, el alto valor de la constante de
tiempo aque gobierna la respuesta temporal, la
alta sensibilidad incremental y los bajos nive
les de saturacién.

El alto valor de la constante
de tiempo que rige al actividad eferente ipsi-
lateral, hace gie en los movimientos naturales
de duracidén mucho menor que la constante de
tiempo la influencia de la actividad eferente
ipsilateral es despreciable.El efecto de esta
actividad tiene influencia en las caracteristi
cas estacionarias del sistema.

En estado de reposo £=0, suponi-
endo que la actividad eferente contralateral no
actfla, lo cual se justificari posteriormente,no
existe influencia entre ambos lados, y en con-
secuencia se pueden estudiar las caracteris-
ticas de cada lado independientemente. En 1la
figura 9, se muestra el diagrama de bloques que
resulta para cada lado al considerar el estado
de reposo (£=0) y la no existencia de actividad
eferente contralateral. En este diagrama, la
no linealidad de las funciones caracteristicas
se introduce al considerar que los pardmetros
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de cada bloque son funcidén de las variables de
entrada de los mismos.

La actividad eferente ya resul-
tante de esta situacidn es:

Tis + 1. . . . e
fa= fao _—_
Tis+1 -Ai(e-dk) s
(e - dk) A1 fo

Tis + 1 - Ai(e - dk) S

Dado que e-dk < 0, resulta que 1-Ai(e-dk)>0 y
en consecuencia la realimentacién es negativa
y el sistema es estable.

El valor estacionario de fa se
puede obtener como:

fao
lim s fa(s) = +
s+0 1~-Ai(e - dk)
+ fo
1
Al (dk-e)

De esta forma, se observa que la inervacidn e-
ferente ipsilateral ejerce un efecto desensibi-
lizador sobre la frecuencia espontdnea de la ac
tividad eferente, que hace que ésta dependa en
pequefla medida de las caracteristicas de las u-
nidades eferentes. Si no existiera la inervacidn
eferente ipsilateral la frecuencia espontdnea se
ria fao, la cual es funcibén de las caracteristi-
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cas de las fibras nerviosas. Por el contrario,
si Ai es suficientemente grande, la frecuencia
espontdnea es fo que es de origen central e in
dependiente de los pardmetros que caracterizan
a las unidades aferentes.

En estado de excitacidn el efec
to de la inervacidn eferente ipsilateral es si
milar, pero ahora representa un efecto de adap
tacibén que hace tender la actividad eferente
de cada lado hacia la frecuencia de reposo fo.
En este caso, las ecuaciones del sistema son
no lineales y la forma como tiende hacia el va-
lor de reposo no es de tipo exponencial.Dado
que el valor de la constante de tiempo es gran
de, sb8lo con estimulos de gran duracidn se pre-
sentarid esta adaptacidén. Por otro lado, la adap
tacidn no serd completa si el estimulo es sufi-
cientemente intenso, ya que los valores de satu
racidén de esta actividad son bajos, y al alcan-
zarlos el valor de la constante Al tiende a ce-
ro.

EFECTO DE LA INERVACION EFERENTE CONTRALATERAL.

Las principales caracteristicas
de la actividad eferents contralateral es la
presencia de un alto umbral de excitacidn, su
perior al valor medio observado en las fibras
aferentes y en las fibras eferentes ipsilatera-
les, y una respuesta temporal regida por una
constante de tiempo que es de valor inferior a
la que controla las influencias ipsilaterales,
tiene un valor lo suficientemente alto para ac-
tuar de forma integradora en los movimientos na
turales. -
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En la figura 10 se muestra el
esquema de bloques de la unidad periférica,
reducido al considerar sblo las influencias
eferentes contralaterales. Este esquema repre
senta un sistema de segundo orden no lineal,
que sdlo puede resolverse analiticamente para
situaciones particulares poco significativas.
Por esta razdn, nos reducimos a un estudio
cualitativo que muestre los aspectos mis sig-
nificativos gue introduce esta realimentacidn
cruzada.

En estado de reposo, la presen
cia del alto valor de umbral de excitacidn in
hibe la influencia de la actividad eferente
contralateral. Por otro lado, los movimientos
naturales son lo suficientemente rapidos para
que durante los mismos se produzcan variacio-
nes significativas de las acitividades eferen-
tes y #n consecuencia, tampoco con ellos tie-
ne influencia la actividad contralateral.

El efecto de la actividad efe-
rente contralateral. se hace significativa en
los estimulos de vibracidn que a veces son in-
herentes a los movimientos naturales.

Supbngase que el sistema vesti-
bular estd sometido a un movimiento rédpido de
vibracidén de rotacidn, cuyo valor medio es nu-
lo. Si se supone que en el instante inicial la
actividad del sistema eferente es la esponté-
nea, las caracteristicas asimétricas y no line
ales de transferencia de las células sensoria-
les, hace que las desviaciones de la frecuen-
cia de los potenciales de accidn de las fibras
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aferentes inducidas por el movimiento sean
asimétricas, esto es, para igual nivel de
estimulo, los incrementos positivos de fre
cuencia serdn superiores a los negativos.

En consecuencia, el vilor medio de la acti-
vidad aferente de cada lado seri superior

al de reposo alin teniendo el estimulo valor
medio nulo.

El efecto integrador del polo
que gobierna la actividad eferente contrala-
teral, opera sobre el valor medio de la acti
vidad aferente del lado contrario, y en con-
secuencia las actividades eferentes de ambos
lados tienden a aumentar. Un aumento de la
actividad eferente introduce una mayor sime-
tria en las caracteristicas de transferencia
de las células sensoriales. Esto a su vez,ha
ce disminuir la diferencia entre el valor
medio de la actividad aferente inducida y el
valor espontdneo correspondiente.

En definitiva, se puede dedu-
cir que bajo un estimulo de vibracidn angu-
lar, la actividad eferente vestibular se in-
crementa en ambos lados por accidn de las
componentes contralaterales, introduciendo
un doble efecto. Por un lado, atenfla la sen-
sibilidad del sistema para tales movimientos
y por otro lado, simetriza las respuestas pa
ra las componentes del movimiento en ambos
sentidos. De esta forma, se incrementa la 1li-
nealidad de respuesta del sistema, para movi-
mientos en ambas direcciones y se amplia el
margen de intensidades con respuesta lineal.
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EFECTO DE LA ADAPTACION CENTRAL, -

Fl efecto adaptativo gque pre-
senta la funcidn de transferencia del modelo
del proceso de integracidén de la informacidn
en el sistema central, representa un papel ~—
muv importante en la estabilizacidn del sis-
tema en estado estacionario.

En primer lugar, es importan-
te apreciar aue al ser la constante de tiempo
de adaptacidn de un valor alto (100 s), el e-
fecto adaptativo no interviene significativa-
mente en el proceso de deteccidn e integra-
cidén de los movimientos rdpidos v bruscos que
componen los movimientos naturales. Por otra
parte, el alto wvalor de la constante de tiem-
Po no representa un obstdculo para que el e-
fecto adaptativo intervenga en el proceso de
balance entre las informaciones procedentes
de ambos lados.

Las informaciones que transmi-
ten las unidades periféricas del aparato ves-
tibular vienen codificadas como modulacidn de
frecuencia de los potenciales de accién de 1las
fibras aferentes de ambos lados. Las variacio
nes de la frecuencia para cada lado y para un
mismo movimiento son de signo contrario, y 1la
integracidén de la informacidn total se realiza
obteniendo la diferencia de ambas actividades.
Asi, si tras un estimulo la actividad del lado
derecho es f + Af v la del lado izquierdo

aod ad

- Afai’ la informacidn aue resulta de

- f .
od Afad aol

-Af . = F - 7 . +tAf . + Af_ .. FTsto hace que
ail aod aoil al ail '

es f .
aoi

la intesracidn central es fa
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si no hubiese efecto adaptativo, no seria po-
sible distinguir el estimulo correspondiente
a los cambios lentos degenerativos de las fre
cuencias de reposo faod y faoi que siempre
existe en algin srado. E1l efecto adaptativo,
se basa en obtener un nivel central de compa-
racidén que en todo momento tiende lentamente
a tomar el valor faod - faoi, con lo que el
resultado de la integracidén central se hace
independiente de 1los valores esponténeos y
s6lo depende de los incrementos.

Para estimulos no fisiolbgicos
v de larsa duracidn como son las utilizados
en cupulografia, el efecto de la adaptacidn
central se traduce en una disminucidn del
tiempo de caida de la excitacién, y en la a-
paricidén de fendmenos de rebase de caracter
oscilatorio, que dan lugar a los fendmenos
postrotatorios secundarios.

Por dltimo, es importante re-
calcar que los fendmenos adaptativos, que se
presentan en el estudio de la relacidn entra-
da-salida del aparato vestibular se deben, no

S .S . ;
sblo a la adaptacidn central, sino tambien a
las actividades eferentes ipsilaterales como
va se indicd anteriormente.
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