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Los datos que se presentan parecen suficientes para afirmar
que los receptores sensoriales se encuentran sometidos en todo
momento a influencias moduladoras de diversos origenes, siendo
las principales, los propios receptores vecinos, las neuronas afe-
rentes de la misma via, diversas neuronas asociativas y metoras
que relacionan un grupo de receptores con otros de la misma
modalidad sensorial y atn de otras modalidades sensoriales, 1o
que contribuye a la produccién de complejas integraciones neu-
rales. Bl sistema nervioso influye sobre la actividad receptora,
no solo mediante fibras centrifugas direetas, sino también por la
secrecién de glandulas exocrinas y endocrinas que actiian direc-
tamente sobre las células receptoras. Se subraya que el aparato
neurcefector aferente estd constituido por el receptor y su para-
rreceptor especifico, que responden sinérgicamente a los mensa-

jes centrifugos. (Gac. Mép. Mix. 98: 379, 1968.)

EL conociMIENTO de las diversas mo-
dalidades que adopta la regulacion
de las funciones biolégicas, aunado a
la aplicacién de los principios de la ci-
bernética al estudio del funcionamiento
de los seres vivos,l han producido en
el ultimo cuarto de siglo, una verdadera
revolucién en nuestros conceptos sobre
la organizacién funcional del sisterna
nervioso, Asi, la imagen clasica del arco
reflejo {Fig. 1 A), en la cual un recep-
tor capta las variaciones del medio am-
biente y las transmite a una neurona

1 Trabajo presentado en la sesién ordi-
naria del 19 de julio de 1967,

2 Académico numerario.

3 Facultad de Medicina, Universidad Na-
cional Auténoma de México.
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central, que a su vez integra la respues-
ta que luego serd ejecutada por el efec-
tor, ha cedido paso a un nuevo modelo,
en el que las estructuras integradoras,
ademas de elaberar las érdenes que se-
ran cjecutadas por los efectores, reciben
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la informacién sobre el cumplimiento
de dicha orden; asi, la tiltima ctapa del
mensaje centrifugo, o sea la activacién
del efector, es detectada por un propio-
cepter, enclavado en ¢l seno de la eé-
lula efectora (Fig. 1B) o en contacto
externo con ella. Esta informacién es
bésica para determinar el sesgo que
tomardn los siguientes mensajes efe-
rentes.

Recientemente ademds, ha wvenido
cobrando impertancia otro aspecto de
estas funciones de autorregulacién neu-
ral, y segin el cual, el sistema nervioso
es capaz de controlar la cantidad de
informacitn que le llega de los diversos
receptores, tanto los situados en contac-
to con el medio externo como los que
captan las variaciones del medio inter-
no. Asf, se ha llegado a afirmar que
el mensaje aferente suscitado por un
estimule, es la resultante de la compleja
interaccién del propio estimulo, con un
fondo de actividad basal del sistema
nervioso.? Los antecedentes de este
postulado, provienen de diversas fuen-
tes; a continuacién revisaremos somera-
mente los de mayor importancia:

Antecedentes

Desde fines del siglo pasado, la his-
tologia dio hases para establecer que
los centros nerviosos influyen sobre la
actividad de las célululas sensitivas pe-
riféricas, al describirse en diversas es-
pecies la presencia de fibras nerviosas
centrifugas, algunas de las cuales fue-
ron seguidas hasta los receptores mis-
mos. Tal es el caso de las fibras encon-
tradas por Cajal en el oido y en la
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retina;? estas tltimas ya tratadas por
nesotros ¢n un trabajo anterior en esta
misma Academia.? Estudios ulteriores
a lo largo de los tltimos 50 afios, han
corroborado los datos cldsicos y han
multiplicade el nimero de ejemplos de
cstas vias, como se verd mas adelante.
La microscopia electrénica ha enrique-
cide la contribucién histolégica, al per-
mitir la identificacién de sinapsis neu-
rorreceptoras. La histoquimica en cam-
bio, no ha rendido los frutos que de
ella se esperan, ignordndose atn la na-
turaleza quimica de los mediadores en
las diversas sinapsis neurorreceptoras.

La contribucién que la merfologia
ofrece a la solucion de este problema
puede resumirse en la siguiente expre-
s16n de Livingstone:5 “Casi todos los
sistemas sensitivos presentan fibras efe-
rentes del neuroeje a los érganos re-
ceptores”. Por otra parte, los estudios
cenductuales llevan a suponer que en
alguna forma el sisterma nervioso cen-
tral es capaz de scleccionar, durante los
fenémenocs de atencién y aprendizaje,
la informacién que le llega del medio
externo.

La centribucién de la electrofisiolo-
gia al conocimiento de estas funciones
ha sido fundamental y se sabe con cer-
teza que los mensajes aferentes son mo-
dificados mmuy importantemente a lo
largo de las vias especificas- 6 En el
presente  trabajo analizaremos sélo
aquellas influencias moduladeras que se
ejercen sobre los receptores sensoriales,
dejando aparte la ya copiosa bibliogra-
fia sobre la regulacién aferente a ni-
veles superiores a la primera sinapsis.
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Mecanismos de jacilitacién e inhibicion
de los receptores sensoriales
Efectos inhibitorios

Hartline v cols.” demostraron en [i-
maulus poliphemus, que la estimulacién
de un receptor visual inhibe la actividad
de los receptores vecines, fenémeno
que calificaron de inhibicién lateral.
Ulteriormente, se comprohé® que dicha
inhibicién es tanto mas intensa cuanto
mayor es la proximidad entre el recep-
tor inhibido y su inhibidor, e incluso
se ha descrito un mecanismo de des-
inhibicién de un receptor por estimu-
lacién de otro distante, ya que, como
puede apreciarse en la figura 2, al ser
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estimulado ¢, inhibe al receptor b, que-
dando entonces el receptor a libre de
la inhibicién ejercida por &.
La inhibicién lateral ha sido compro-
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bada también en fotorreceptores de
atres invertebrados,? en células retinia-
nas superiores a la primera sinapsis!®
y en receptores de otras modalidades
sensoriales, como es la audicién, en Ia
que Galambos y Davis!l describieron
que la estimulacién de los receptores
de un segmento coclear, por medio de
un teno pure, es capaz de inhibir la
actividad espontinea o la respuesta de
los receptores correspondientes a seg-
Mentos vecinos: dado que este fengme-
w0 persiste después de seccionar el ner-
vio auditivo y atn de paralizar los
misculos del cido medio, lo atribuyeron
a influencias entre receptores vecinos, a
través de las fibras espirales de la co-
clea, descritas por Cajal y cuyo papel
funeicnal habfa permanecido en la obs-
curidad. A la luz de los mencionados
trabajos de Hartline y cols? parece
muy posible que el mecanismo de este
fenémeno sea la inhibicion Tateral. En
mecanorreceptores  cutineos,12 en re-
ceptores olfatoriosl3 y en los gustativos,
ha sido descrita la inhibicién de unos,
concurrente con la excitacién de otros,
pere no hay pruebas suficientes de que
exista una relacién de causa a efecto
entre ambas respuestas y afin cabe la
posibilidad de que en algunos casos,
tal fenémeno dependa de la interaccién
simultédnea del estimulo con los recep-
tores. Otra forma de inhibicién de re-
ceptores sensoriales es la descrita por
Kuffler y Eyzaguirrelt en las neuronas
tenscrreceptoras del acocil. Estes auto-
res demostraron que una de las fibras
eferentes que llega a dichos receptores,
establece mltiples sinapsis axodendri-
ticas y que al ser estimulada, inhibe Ia
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respuesta normal del
producida por el estiramiento del

tensorreceptor,

musculo. Mientras mayor es la frecuen-
cia con que se estimula, mdas intensa
es la inhibicién resultante.

esta
accion, se encontrd que la inhibicién es
tanto mas acusada cuanto mayor es la
excitacién previa del receptor y parece
tratarse de un fenémeno repolarizante,
que fija la magnitud del potencial de
membrana en su valor de reposo, in-
dependientemente del grado de despo-

Al analizar el mecanismo de

larizacion en que se encuentre. Por otra
parte, se presenta aumento de la con-
ductancia en las dendritas, con lo cual
disminuye la amplitud de la despolari-
zacién local, capaz de alcanzar el um-
bral de descarga del receptor. Ambos
cfectos son repreducibles por aplicacién
topica de 4cido gama aminobutirico
(GABA) por lo que se ha sugerido que
dicha substancia puede ser el mediador
quimico en esta sinapsis inhibitoria ;13
sin embargo, esta hipdtesis atin no ha
sido confirmada plenamente. En el caso
de la inhibiciéon lateral de Limulus,
Tomital® ha descrito también una
accidn repelarizante y un aumento en
la conductancia de la membrana, sus-
citados durante la inhibicién.

Un mecanismo distinto a los dos
mencionados, perc que también causa
inhibicién, es el que se ha descrito en
las fibras aferentes primarias, a su lle-
gada a Ja médula espinal. En este caso,
la accién inhibitoria consiste en una
despolarizacién sostenida que, en Wlti-
ma instancia, disminuye la cantidad del
mediador quimico liberado en la sinap-
sis, y que por tanto, reduce la respues-
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ta postsindptica. Kste mecanismo, aun-
que no corresponde propiamente al re-
ceptor, ha side incluido en este trabajo
por actuar sobre una estructura previa
a la primera sinapsis de la via sensorial.

Efectos facilitadores

En 1951, Hunt y Kufflerl™ demos-
traron que la estimulacién eléctrica de
las fibras gama raquideas produce au-
mento en la actividad eléctrica de los
huses musculares. Comprobaron que la
magnitud de dicha facilitacién es pro-
porcional a la frecuencia de estimula-
cién y que el receptor es tanto mds
sensible a la facilitacién, cuanto més
distendido se halle.

El analisis de este fenémeno, puso
de manifiesto que las fibras gama, como
se indica en la fig. 3, provecan la con-
traccién de las delgadas fibras muscu-
lares intrafusales, las que a su vez dis-
tienden a las terminaciones tensorre-

FIG.3 ESCUEMA DE UN HUSO  MUBGULAR
INERVADO POR FIBRAS EFERENTES
GAMA QUE ESTIMULAN A LOS Mus-
GULOS INTRAFUSALES,LOS QUE A SuU
VEZ,DISTIENDEN A LOS TENSORRECEP
TORES. |.-DISTENSION DEL HUSO MUsGU-
LAR 2-ESTIMULACION DE LA FIBRA EFE—
RENTE GAMA
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ceptoras; es decir, se trata de un fend-
meno centrifugo indirecto.

Otro tipo de facilitacién fue el des-
crito por Loewenstein1S en la piel de
la rana, al demostrar que la estimula-
cion de las fibras simpédticas que la
inervan, causa aumento de la actividad
espontanea en los mecanorreceptores
cutaneos y disminucién de su umbral
a los estimulos mecanicos. Este efecto
fue reproducible por aplicacién tépica
de adrenalina en la cara interna de la
piel. Ademas, Loewenstein y Altamira-
no Orrego’ comprobaron una accién
andloga en el corpisculo de Pacini, con-
sistente en aumento de la amplitud del
potencial generador y disminucién del
umbral a la estimulacién mecénica,
después de aplicar tépicamente adre-
nalina. Esta influencia facilitadora sim-
patico-adrenal sobre los receptores sen-
seriales, ha sido comprobada luego en
los receptores gustativos, por Kimura2o
y por Chernetski,2X en los olfatorios
por Beidler22 y por nosotros.12 Hunt23
encontré en los husos musculares que
la estimulacién de sus fibras simpéticas
causa aumento inicial de la actividad
eléctrica, seguido por disminucién has-
ta cifras atin inferiores al valor basal.
El umbral a la distensién, primero dis-
minuye y luego aumenta, Tales efectos
no parecen Ser vasomotores y son re-
producibles por inyeccién intravenosa
de adrenalina. Resultados similares han
sido publicados por Paintal24 y por
Elfred y cols.?5 aunque estos tiltimos
autores incluyen en su explicacién de
los efectos adrenérgicos, a la vasocons-
triceidn consecuetiva a la inyeccién de
adrenalina. E] mecanismo de esta accién
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no es de ninguna manera claro y cabe
la posibilidad de que tampoco sea tini-
co, sine que concurran influencias di-
rectas sobre la membrana receptora,
algunas de naturaleza facilitatoria y
otras inhibitorias, e influencias indirec-
tas sobre estructuras vecinas, que luego
trataremos a proposito de pararrecep-
tores como fue sugerido por Loewen-
stein, 18 quien propuso que en la po-
tenciacién adrenérgica de los mecano-
rreceptores cutaneos, participa un an-
mento en la tensién de la piel; Beid-
ler,22 por otra parte explicd el aumen-
to de la actividad eléctrica del nervio
olfatorio, producido por estimulacién de
las fibras simpéticas nasales, como de-
bido a la vasoconstriccién nasal, que
causa un aumento de la cantidad de
aire que llega hasta los receptores olfa-
torios. La accién simpdtico-adrenal so-
bre la pupila y sobre la retina, estu-
diada por nosotrost es otro buen ejem-
plo de este tipo de facilitacién. Pero
alin existen muchos problemas en la
interpretacién de los fendmenos de fa-
cilitacién e inhibicién centrifugas sobre
receptores sensoriales. Asi, Fex ha des-
crito,26 que la estimulacién del haz
olivecoclear causa simultineamente,
disminucién de la actividad eléctrica
en el nervio auditivo y aumento de
la amplitud de la microfénica coclear.

Niveles de integracion de
las influencias centrifugas

Son muy variadas las actividades fi-
siolégicas en las que se manifiestan los
fendémenos de facilitacién v de inhibi-
cién de los receptores sensoriales. Ade-
miés, las células que los facilitan o in-
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hiben pueden ser otros receptores veci-
nos a ellos, o bien ser neuronas muy
distantes. Los niveles de integracién de
dichas influencias, asi como su signifi-
cacion funcional, pueden agruparse de
la siguiente manera:

Influencias entre receptores vecinos

El fenémeno ya citado de la inhihi-
cion lateral en el ojo del Limulus, ha
sido relacionado con la percepcién de
contrastes,8 lo cual resulta muy vero-
simil, ya que si un receptor, ademas
de enviar sus mensajes a los centros
nerviosos, inhibe a sus vecinos, la in-
formacién que transmita serd recibida
con mayor nitidez per las estructuras
centrales. Ln los vertebradoes, con su
mayor riqueza en neuronas asociativas
¥ su tendencia a la centralizacién, ya
no parecen ocurrir influencias directas
entre receptores, sino que éstas se ejer-
cen a través de neuronas intermedia-
rias, como es el caso de las células
horizontales de la retina; en la Fig. 4
puede apreciarse a una de ellas, unida
por sus dendritas a unos receptores y
por las ramificaciones de su axén a
otro grupo de receptores. Sin embargo,
Sjostrand?27 ha descrito contactos direc-
tos entre receptores vecinos de la retina
del conejo, y Nilson,28 comunicaciones
similareg en la retina de la rana, lo cual
sugiere la posibilidad de que opere un
mecanisme analogo al descrito en los
invertebrados. Las posibles interaccio-
nes de los receptores gustativos?? y de
los olfatorios!3 ya mencionados son
ejemplos de este mismo fenémeno, Asi-
mismo, las exuberantes ramificaciones
de las fibras sensitivas cutdneas estudia-
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das por Wedell3® inducen a suponer
que en los abundantes plexos que for-
man, ocurran fenémenos como los des-
critos en este apartado.

FIG. ENTRE RECEPTORES A TRAVES DE GELULAS.

.4 CONEXION
HORIZONTALES.

COMBINADG DE POLYAR (44) Y DE CAJALI4B]

Influencia de la neurona aferente
de segundo orden, sobre la
actividad de la neurona de
primer orden

Este tipo de gobierno de la entrada
de informacién al sistema nervioso cen-
tral, puede ser ejemplificado por un
circuito como el que se ilustra en la fig.
5 donde la llegada de un mensaje de
la primera neurona, hace que en la se-
gunda se origine otro, que, por medio
de la fibra recurrente inhibe a la pre-
sindptica. Este fenémeno ha despertado
gran interés y ha dado base a la teoria
de Melzack y Wall! sobre la percep-
cién del dolor. Aunque estos autores
sitian el origen de la inhibicién en las
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pequefias células de las substancias gela-
tinosas, y no directamente en las células
sensitivas del asta posterior, suponen
que éstas intervienen como generadoras
de los estimulos que ocasionan la acti-
vacién de las células inhibitorias, Es
decir, €] dispositivo seria, como se ilus-

rie.s \MFLUENEMB RECURRENTES' SOBRE RECEPTORES a)DIRECTAS
LA PRIMERA NEURONA POSTSINAPTICA b)INDIRECTAE A
TRAVES DE INTERNEURONAS o)DIRECTAS DE NEURONAS
EFERENTES.

tra en la fig. 5-b, indirecto, a través
de una interneurona, En otras modali-
dades sensoriales, hay datos histoldgicos
que sugieren un fenémeno de esta na-
turaleza; agi, los estudiados de Cajal en
el bulbo olfatorio? demuestran la pre-
sencia de fibras recurrentes de las cé-
lulas mitrales (2% neurona) que regre-
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san a las capas plexiformes y atin a la
glomerular, que es donde ocurre |a pri-
mera sinapsis de la via. Otra manera
de influir la segunda neurcna sobre la
primera, podria ser a través de células
centrifugas, como parece ocurrir en la
retina, donde Polyak32 describié célu-
las bipolares con prolongaciones efe-
rentes, razén por la que las denominé
células bipolares centrifugas, que reci-
ben fibras no sélo de lag células centri-
petas retinianas, sino de regiones ale-
jadas a los receptores. Estas células son,
hasta ahora, la tdnica comunicacién
neural posible entre las fibras centri-
fugas retinianas y los receptores.

Influencia de neuronas de orden
superior sobre los receptores
sensoriales

En la modulacién de los receptores
participan de modo fundamental los
niveles superiores de integracion ner-
viosa; asi, en invertebrados, se ha des-
crito¥ que la supresién de las células
ganglionares retinianas, modifica impor-
tantemente la actividad de los fotorre-
ceptores; en los vertebrados, esti de-
mestrado que la actividad de los husos
musculares es modificada por estimula-
cién de la corteza motora,34 estructuras.
subcorticales como el globo palido, el
niicleo caudado, el cerebelo, el hipota-
lamo, la formacién reticular mesence-
falica, la formacién reticular bulbar,
etc.35 86 [as modificaciones son de na-
turaleza excitatoria o inhibitoria, y su
mecanismo de accién parece ser indi-
recto, a través del sistema cferente ga-
ma, que actuaria asi como via final
comin de las influencias centrifugas
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scbre los husos musculares. En general,
puede afirmarse que los receptores par-
ticipan en los procesos generales de re-
gulacién de la transmisién aferente, si-
nérgicamente a como lo hacen el resto
de los elementos en cada una de las
vias sensitivas, en las que cada elemento
parece influir sobre la actividad del pre-
cedente, sin que por ahora haya sufi-
cientes datos para evaluar la importan-
cia de esta participacién; sin embargo,
al considerar la unidad receptor-para-
receptor, como se analizard méas adelan-
te, resulta que si constituyen una im-
portante vilvula en la entrada de
impulsos al sistema nervioso.

Influencia de receptores sobre
receptores, a través de circuitos
polisindpticos

En invertebrados se han descrito co-
nexiones directas entre fotorreceptores
de un ¢jo con los del ojo contralateral,
y aun interneuronas que reciben fibras
de un determinado grupo de receptores;
por cjemplo, en el acocil, existen neu-
ronas que reciben fibras de los mecano-
receptores tictiles y envian a su vez,
fibras eferentes a los receptores visua-
les.37 En los vertebrados, las influencias
de un grupo de receptores sobre los del
érgano sensitivo contralateral parecen
realizarse a través de neuronas asocia-
tivas; asi, Fex,26 ha demostrado que los
receptores de una céclea son capaces
de activar neuronas en la oliva, que
inhiben a los receptores cocleares con-
tralaterales (fig. 6), e incluso llegan a
recibir, reflejada, su propia influencia
inhibitoria.
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Influencias autorreguladoras a través
de pararreceplores

Se trata acui también de un meca-
nismo polisinaptico que, dadas las ca-
racteristicas funcionales de los pararre-
ceptores, como veremos luego, resulta
muy variado en sus posibilidades. Antes
de empezar, sin embargo, conviene des-

OLIVA SUPERIOR
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FKLG LA EOTIMULACION DE RECEFTORES EN LA COGLEA CAUSA
LA ACTIVACION DE WEURONAS EN LA OLVA SUPERIOR, QUE

INMBEN A LOS RECEPTORES HOMOLOOOE CONTRALATERALES.
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tacar, aunque sea de modo muy sucin-
to, lo que entendemos por pararrecep-
tor: En el curso de su evolucién filogé-
nica, al lado de las células sensitivas, se
ha desarrollade un conjunto de estruc-
turas no neurales que forman con ellas
lo que conocemos como drgancs senso-
riales y cuya funcién es la de coadyuvar
a la actividad especifica de los elemen-
tos sensitivos. Su participacién reviste
caracteres diferentes en cada modalidad
sensitiva. Sin embargo, es posible esta-
blecer algunos principios generales, apli-
cables a los diversos pararreceptores.

Regulacion de la intensidad
de los estimulos que llegan
a los receptores

Una funcién muy caracteristica de
los pararreceptores, es la de participar
en reacciones corporales que tienden a
aumentar o disminuir la estimulacién de
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los receptores; algunas de estas reaccio-
nes son de naturaleza voluntaria, otras
son reflejas. Asi, en el reflejo de orien-
tacién descrito por Pavlov,38 en el cual
un animal explora su medio ambiente,
se presentan, entre otros fendmenos:
husmeo acompafiado de dilatacién de
las aletas nasales, lo que aumenta la
corriente de aire que llega a los recep-
tores olfatorios; ereccién y movimientos
orientados de las orejas cuyo resultado
es la localizacién del sitio de origen de
estimules sonoros y movimientos de los
ojos, que cubren el campo visual. En
otrag circunstancias, como en el caso del
ojo durante la adaptacién a la obscuri-
dad, la sensibilidad de los fotorrecep-
tores a la luz aumenta considerable-
mentes9 En el vertebrado se suma a
este fenémeno la accién pupilar, ya que
la midriasis concurrente causa aumento
de la incidencia de luz sobre la retina.
Asi, Fernandez Guardiola y cols.#0 han
demostrado que la actividad eléctrica
retiniana, evaluada por la amplitud de
la onda b del electrorretinograma y la
del potencial evocado en el quiasma, es,
dentro de ciertos limites, proporcional
al didmetro pupilar. El mecanismo con-
trario, es decir, la reduccién de la in-
tensidad del estimulo que llega a los
receptores, se presenta también en cir-
cunstancias, reflejas unas y voluntarias
otras; asi, cuando la intensidad de la
luz que incide sobre la retina es muy
grande, sobreviene miosis refleja, que
protege al ojo del exceso de estimula-
cion. En el caso del oido, cuando au-
menta excesivamente la intensidad de
les sonidos de baja frecuencia, sobrevie-
ne una contraccién refleja de los miscu-
los tensor del timpano y estapedio, que
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aumentan la rigidez de las estructuras
vibrétiles del oido medio, limitando as
la amplitud de las vibracicnes conduci-
das a los receptores auditivos. Estos re-
flejos protectores despertados por los
estimulos intensos, son equivalentes a
los reflejos flexcres que, por alejar el
miembro estimulado del agente nocivo,
suprimen la llegada de estimulos a los
receptores algdgenos., Al igual que el
aumento, la disminucién de entrada de
estimules es regulable voluntariamente
por mecanismos pararreceptores, de lo
cual son ejemplos evidentes la oclusién
de los parpados y de los labics al impe-
dir la estimulacidn, respectivamente, de
los receptores visuales y gustativos. En
forma parecida, los pararreceptores par-
ticipan activamente en otros procesos
reguladores de la intensidad con que son
estimulados los receptores. Por cjemplo,
Ferndndez Guardiola y cols.4! demos-
traron que se produce miosis durante la
habituacidn visual, fendmeno caracteri-
zado por la reduccién en la amplitud
de los potenciales evocados en la via
aferente especifica. Demostraron igual-
mente que en ausencia de dicho proce-
so, resulta muy dificil y, en ocasiones
imposible, producir habituacién. Ade-
mas se ha comprobado que la atencién
a estimulest? trae aparejadas fluctua-
ciones altamente significativas en el dia-
metro pupilar, ya que cuando los es-
timulos son agradables se observa mi-
driasis, en tanto que ante estimulos
desagradables, sobreviene miosis. En la
via auditiva, por otra parte, Guzman
Flores y cols.43 entre otros, han descrito
la participacién de los misculos del oido
medio en la habituacién, y Shimazu y
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cols.,36 han comprobade el aumento
de la actividad eléctrica de los husos
musculares durante la reaccidon de des-
I]E['[Elr.

Amplificacion y filtrado de las sefiales
que llegan a los receptores

Si bien es innegable que la especifi-
cidad de las modalidades sensoriales es
funcién de sus receptores, la participa-
cién del pararreceptor no es de ninguna
manera despreciable. En efecto, sabe-
mos que la energia especifica, capaz de
estimular a les recepteres, es filtrada de
forma tal que resulta amplificada o
desamplificada de acuerdo con sus ca-
racteristicas (frecuencia, intensidad, et-
cétera).

Asi, en el oido, la energia mecanica
del sonido resulta amplificada por ¢l
sistema pararreceptor, en una propor-
cién tan importante, que la destruccidén
del oido medio proveca una notable
pérdida de audibilidad. La adaptacién
entre pararreceptor y receptor es extra-
ordinariamente fina; se ha calculado
que para excitar un receptor auditivo
basta con un desplazamiento infinitesi-
mal de la membrana timpéanica. Por
otra parte, la frecuencia éptima de au-
dibilidad, que en el hombre va de los
1500 a los 4000 eps, corresponde a la
frecuencia éptima de vibracién de los
huesecilles del oido medio; coincidiendo
ademds, con las frecuencias de emisién
de la voz humana. En el caso del ojo
se sabe cue los parpados funcienan co-
me filtros de radiacicnes infrarrojas;
por otra parte, los mecanismos de aco-
modacién a la visién cercana y a la
visién lejana, rigen las distancias dpti-
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mas para la visién, lo que hace que
quede fuera toda la informacién que
se halle alejada del punto de enfoque.
En el caso de la sensibilidad tdctil, es
bien conocido que el umbral aumenta
después de rasurar la piel, ya que los
reeeptores resultan mejer estimulados
por el desplazamiento de los vellos en
torno a su punto de insgercién.

Estimulacion de receptores
por pararreceptores

El ejemplo més claro de este meca-
nismo es, quizd, la accién de las fibras
musculares intrafusales sobre la descar-
ga de los husos musculares, Como se
menciond anteriormente, la influencia
centrifuga de las fibras gama sobre la
actividad de los husos, es secundaria a
la contraccién de las fibras intrafusales,
las que, a su vez, estimulan a los re-
ceptores.

En otros casos, la estimulacién se ma-
nifiesta de manera distinta, por ejem-
plo, disminuyendo la adaptacién de los
receptores; asi, Beidler44 ha descrito que
los movimientos de la lengua prolongan
la duracién de la respuesta de los re-
ceptores gustativos, al transformar la
estimulacién constante, que causaria
adaptacién, en una serie repetida de
estimulos. Otro ejemplo comprobado es
la desadaptacién visual debida a un
micronistagmo,*5 que tiene por resulta-
do que la incidencia de la luz sea cons-
tante sobre distintos receptores. De to-
dos los ejemplos citados, puede inferirse
que en la regulacién centrifuga de los
recepteres sensoriales, la participacion
de los pararreceptores alcanza gran im-
poertancia.
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Influencias reguladoras
de naturaleza hwmoral

Aungue mucho menos estudiadas que
las influencias neurales directas, su par-
ticipacién ha sido comprobada en varias
modalidades. Asi, la sensibilidad a la
adrenalina ya ha sido estudiada en los
pararreceptores cutédncos,S el corpiscu-
lo de Pacini,1? los husos musculares25:
23, 24 Jos receptores olfatorios,3 los ten-
sorreceptores del seno carotideo,46 y al-
gunos intercceptores, lo cual ha dado
lugar a proponer que el sistema simpa-
tico-adrenal funciona coordinadamente
en ciertas reacciones conductuales en
las que aumenta la entrada de informa-
cién al sisterna nervioso y como se apre-
cia en la fig. 7, la respuesta a la adre-
nalina, ¢s la activacién sinérgica de re-
ceptor, pararreceptor y los diversos ni-
veles de integracién aferente, en este
caso ejemplificades por el ojo y la via
visual. En
parece posible que la reaccién sea opues-
ta, es decir, que la entrada de sefiales
disminuya.

determinadas condiciones

Sr s

FIG.7 LA ADRENALINA CAUSA SINERGICAMENTE MIDRIASIS,
AUMENTO DE LA ACTIVIDAD ELECTRICA DE LA
RETINA ¥ DE LA VIA VISUAL.
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Otra influencia humoral es la de las
hormonas sexuales, cuyo efecto facilita-
dor de la actividad del receptor olfato-
rio hemos estudiado recientemente.

Se ha comprobado ademids, que la
deficiencia en sal causa disminucién del
umbral gustativo a las substancias sa-
ladast™ 48 y que la pancreatectomia
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modifica la sensibilidad a las substan-
cias dulces. Ademas, existe relacién en-
tre los umbrales gustativos y la ingestién
de alimentos49 Estos datos entre otros,
inducen a suponer una influencia del
medio interno sobre la percepcién del
medio externo. Sin embargo, el substra-
to de estas influencias aiin permanece
desconocido; se ha pensado que pueda
ser el receptor gustativo, aunque los ex-
perimentos realizados hasta ahora50 han
arrojado resultados negativos.

Otros agentes humorales, como el
oxigeno y el biéxido de carbono, ade-
mis de estimular de manera especifica
a algunos quimicrreceptores, parecen
ejercer una influencia inespecifica sobre
la excitabilidad de las neuronas sensiti-
vas; asi, Kerkut5l ha comprobado que
la amplitud del potencial de membrana
de las neurcnas del ganglio visceral de
Aplysia guarda relacion directa con la
concentracién de O e inversa con la
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de COy. Ademis Svactichin y cols.52
han demostrado que las células de Miil-
ler en la retina influyen sobre la activi-
dad de las células sensitivas, lo que su-
giere una influencia humoral entre cé-
lulas vecinas,

SUMMARY

The data presented seem to prove
that sensorial recepters are subjected to
modulating influences of various origins.
The most important are the neighboring
receptors, the afferent neurones of the
same tract, diverse associative and motor
neurones, relating cne group of recep-
tors with others c¢f the same sensorial
character, and even of other sensorial
modalities. The nervous system in-
fluences the receptor activity, not only
through direct centrifugal fibers, but
also through the secretion of exocrine
and endocrine glands, acting directly on
the receptor cells. The afferent neurcef-
fector mechanism consists of a receptor
and iis specific parareceptor, respond-
ing in a synergistic way to centrifugal
messages.

RurereNcias

1. Wiener, N.: Cybernetics. New York.
J. Wiley and Sons. 1948,

2. Lashley, K. S.: The problem of serial
order in behavior. En “Erebral mecha-
nisms in behavior”. The Hixon Sym-
posium. Ed. por Jeffress, L. A, N.
York, J. Wiley and Sons. 1951, p. 112,

3. Ramén y Cajal, S.: Histologie du
systéme  nerveux  de Fhomme et des
vertébrés. Vol. L. p. 776 y vol, 11, p.
324, Paris, Maloine, 1909.

4. Alcocer, C., y Avéchiga, H.: Procesos

regulares de la actividad eléctrica de

la reting. Gac. Mfp. Mfx. 97: 1033,

1967.

Livingstone, R.: Central control of re-

ceptors and sensory transmission  sys-

tems. En “Handbook of Physiology™,

o

Gacera MEpica pE Mfxico

~1

10.

VoL. 98, N° 3

Ed. por Field, J. y cols. The Ameri
can Physiological Society, 1959, Sec.
I, Vol I p. 741.

Herndndez-Peén, R.: Reticular mecha-
nisms of sensory control. En: “Sensory
CGomunication”. Ed. por Rosenblith, W,
W. A. New York, J. Wiley & Sons.
1961. p. 497.

Hartline, H. K., Wagner, H. G. y Ra-
tliff, T.: Inhibition in the eye of Li-
mulus. J. Gen. Prsysiol. 39; 651, 1956
Ratliff, F.: Inhibitory interaction and
the detection and enhancement of con-
tours. En: “Sensory communication”.
Ed. por Rosenblith, W. A, N. York. J.
Wiley & Sons, 1961. p. 183,

Dennis, P.: Inieractions between the
five veceptors of a simple eye. En: In-
vertebrate nervous systems”. Bd. por
Wiersma, C. A. G. University of Chi-
cago, Press. 229, 1957,

Barlow, H. B.: Summation and inhibi-
tion in_ the frog’s retina. J. Physiol.
i119: 69, 1953.

Galambos, R. y Davis, H.: Inhibition
of activity in single auditory nerve fi-
bers by acoustic stimulation. J. Neuro-
physiol. 7: 287, 1944.

Alcocer, C., Aréchiga, H., Pefaloza, J.
y Mufioz, B.: Efectos de la adrenalina
sobre el sistema olfatorio. Res. VI Con-
greso Latinoamericano de Ciencias Fi-
siolégicas 1964. p. 25. .
Gesteland, R. C., Lettvin, J. Y'Z _P_xt_ts,
W. H. y Rojas, A.: Odor specificities
of the frog's colfactory receptors. En:
“Olfaction and Taste”. Bd. por Zot-
terman, Y. New York The MacMillan
Co 1963. p. 19,

Kuffler, 8. W. y Eyzaguirre, C.: Sy-
naptic inhibition in an isolated nerve
cell. J. Gen. Physiol. 39: 135, 1936.
Kuffler, 8. W.: Exciteiion and inhibi-
tion in single nerve cells. Harvey Lec-
tures. 5¢: 176, 1958-1959.

Tomita, T.: Mechanisms of lateral in-
hibition in eye of Limulus. J. Neuro-
physiol. 21: 419, 1958.

Hunt, G, C. y Kuffler, S. W.: furthev
study of efferent small nerve fibres to
mammalian muscle spindles. Multiple
spindle innervation adn activity during
contraction. J. Physiol. 113: 263, 1951.
Loewenstein, W. R.: Modulation of
culaneous mechanorecefitors by sympa-
thetic stimulation. J. Physiol. 132: 40,
1956.

Loewenstein, W. R. y Altamirano-
Orrego: Enhancement of activity in
pacinian _corpusele by sympahomimetic
agents. Nature, 178: 1292, 1956.



22.

23,

26.

30.

2,

REcEPTORES

Kimura, K.: Factors affecting the res-
ponse of taste receptors of rat. Kuma-
moto Med. J. 14: 95, 1961.
Chernestski, K.: Sympathetic enhance-
ment of peripheral sensory nput in the
frog. J. Neurophysiol. 27: 493, 1964.
Beidler, L. M.: Mechanisms of gus-
tatory and olfactory receptor stimula-
tion. En: “Sensory communication”.
Ed. por W. A. Rosenblith New York J.
Wiley & Sons, 1961. p. 143.

Hunt, C. G.: The effect of sympathe
tic stimulation on mammalian muscle
spindles. J. Physiol. 151: 332, 1960.

Paintal, A. S.: Facilitation and depres-
sion of muscle strelch receptors by re-
petitive antidromic stimulation, adre-
naline and asphyxia. J. Physiol. 148:
939, 1959.

Eldred, E. H., Schitelein, N., y Buch-
yald, J.: Response of muscle to stimula-
tion of the sympathetic trunk. J. Exp.
Neurol. 2: 13, 1960.

Fex, J.: Auditory aetivity in centrifu-
gal and centripetal cochlear fibres in
cat. Acta Physiol. Scand. 55: suppl
189, 1962.

Sjastrand, F. S8.: Ultrastructure of re-
tinal vod synapses of the guinea pig eye
as revealed by three dimensional re-
consiructions from serial sections. J.
Ultrast. Res. 2: 122, 1958,

Nilsson, 8. E.: Interreceptor contacts
in the retina of the frog (Rana pi-
piens). J. Ultastruc. Res. I1: 147,
1964.

Andersen, H. T., Funakoshi, M. y Zot-
terman, Y.: Electrophysiological rves-
ponses to sugars end their depression
by sall. En: “Olfaction and taste”. Ed.
por Zotterman, Y. Chicago, The Mac-
Millan Co., 1963, p. 177.

Weddell, G.: The maultiple innervation
of sensory spols in the skin. J. Anat.
75. 441, 1941.

Melzack, R., Wall, D. P.: Pain mecha-
nisms. A new theory. Science. 150: 971,
1965,

Polyak, S.: The wvertebrate visual sys-
tem. Chicago, The University of Chi-
cago Press, 1957,

Austrum, H.: Naturswissenschaften,
39: 290, 1952, Citado por Granit, R.:
Receptors and sensory perception. New
Haven, Yale University Press, 1953,
Mortimer, B. M. y Akert, I.: Amer.
J. Phys. Med. 40 228-248, 1961. Ci-
tado por Ruch, T. C. en “Physiology

SENSORIALES

35;

36.

37.

38.

40.

41.

49,

43.

44,

46.

47.

48,

391

and biophysics”. Ed. por Ruch, T. C.
v Patton, H. D. New York, W. Saun-
ders y Co., 1965. p. 271.

Euler, €. V. y Sideberg, U.: The in-
fluence of hypothalamic thermoceplive
strictures on the elestroencephalogram
and gamme motor activity. Eletctroen-
ceph. & Clin. Neurophysiol. 9: 381,
1957.

Shimazu, H., Hongo, T. y Kubota, K.:
Nature of central regulation of muscle
spindle activity. En: “Symposium on
Muscle Receptors”, Bd. por Barker D.
Hong Kong University Press, 1962,
1962.

Wiersma, C. A. G.: Visual central pro-
cessing in crustaceans, En: “Invertebra-
te pervous systems”. Ed, por Wiersma,
€. A. G. Chicago. The University of
Chicago Press, 1967. p. 169.

Pavlov, 1. P.: Lectures on condilioned
reflexes. New York, International Pu-
blishers, 1928.

Fourtes, M. G. T., y Hodgkin, A. L.:
Changes in time scale and sensilivity in
the ommatidia of Limulus. J. Physiol.
172: 239, 1964.

Ferndndez-Guardiola, A. y Harmony,
T.: Modulation of visual tnput by pu-
pillary  mechanisms. Bol. Inst.  Est
Méd. Biol. Méx. 21: 321, 1963,
Fernandez-Guardiola, A., Roldin, E.,
Fanjul, L. y Castells, L.: Role of the
pupilalry mechanisms in the process of
habituation of the visual pathways.
Electroenceph. clin. Neurophysiol. 13:
564, 1961.

Hess, E. H.: Attitude and pupil size.
Scient. Amer. 212: 46, 1963.
Guzméan-Flores, C.; Alcaraz, M. y Har-
mony, T.: Role of the intrinsic car
museles in the process of acoustic habi-
tuation. Bol. Inst. Est. Med. Biol, Méx.
19: 135, 1960,

Beidler, L. M.: Taste receptor stimula-
tion. Progress in Biophysics and Bio-
physical Chemistry. 712: 107, 1961.
Fender, D. H.: Control mechanisms of
the eye. Scient, Amer, 211: 7, 24,
1964,

Heymans, C., Delaunois, A. L. y Heu-
vel-Heymans van den, M. D.: Tension
and distensibility of sinus wall, pres-
sarecepiors and Glood pressure regula-
tion. Circ. Res. I: 3, 1953,

Richter, C. P.: Total regulatory fune-
tions in animals and human beings.
Harvey Lectures. 38: 63, 1942
Yensen, R. C.: Tufluence of salt defi-



48,

50,

Gacera Mépica pe Mixico

Vor. 98, N 3

taste sensitivity in human invertebrate nerve cells, En: “Inver-
. Nature, [91: 1472, 1958, tebrate nervous systems”. Ed. por
. E. y Friedman, M. P.: Wiersma, C. A. G. C}iucago The Un1~

of hunger on taste and verity of Chicago Press. 1967. p.
. Comp. Physiol. Psychol. 53: 52. Svaetichin, G., Laufer, M., Mxtaral
0. G, I'a.tshchand R., Vallecalle, E. y Vi
Pfaffman, C. y Bare, J. K@ Gusta- llegas I Glid control of neuronal
tory merve discharges in mormal and networks and receptors. En: “The vi-
adfenalmmmzzed rats, J. Cc:mp Phy- sual system”. Neurophysiology and Phy-
Psychol 42: 320, 1950 chophysics. . por Jung, R. Berlin.

Bioghemical Mp.edr of Springer Verlag, 1961. p. 445.





