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BASES BIOFISICAS DE LA AUDICION

RESUMEN

La audicién es uno de los sentidos especiales mds importantes para la
comunicacion humana y animal y para el desarrollo del lenguaje y la
socializacion. El oido es el organo especializado en tomar las ondas sonoras,
transmitirlas hacia el 6rgano sensorial y traducirla en sefales eléctricas que
puedan ser analizadas e integradas en el sistema nervioso central. La presente
revision describe los principales mecanismos biofisicos utilizados por este
organo y sus estructuras para realizar esta tarea.
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ABSTRACT

Hearing is one of the special senses more important to the human and animal
communication and the developing of language and socialization. The ear is
the organ that is specialized in capture the sound waves, conducting them to
the sensorial organ and translating them in electrical signals that can be
analyzed and integrated in the central nervous system. The present review
describes the principal biophysical mechanisms used by this organ and its
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structures to make this task.

KEYWORDS: Hearing, ear, micromechanics, mechanosensitivity.

1. INTRODUCCION

El mundo esta lleno de sonidos que tienen una
importancia funcional impresionante, porque conllevan
informacion acerca de una gran diversidad de fuentes y
enriquecen las entradas sensoriales de los individuos, lo
cual permite optimizar el desempefio del sistema
nervioso en relacion con su entorno. El oido es el 6rgano
encargado de percibir estos sonidos y de traducirlos de
forma que puedan ser interpretados por el sistema
nervioso central e integrados con la demds informacion
sensorial y para este fin utiliza una serie de fascinantes
mecanismos biofisicos, los cuales son el objeto de la
presente revision.

2. EL SONIDO

El sonido es una forma de energia mecanica, generada
por la vibracion de un cuerpo a una determinada
frecuencia, la cual hace vibrar a su vez el aire
circundante, permitiendo la propagacion de la onda.
Cuando las moléculas de aire se acercan a la onda, la
presion sobre €stas se incrementa (compresion) y cuando
se alejan de la onda la presion disminuye (rarefaccion);
de esta forma el sonido puede definirse como una onda
que provoca continuas compresiones y rarefacciones del
medio en el que viaja (1). Debido a que la onda sonora
depende de la interaccion con moléculas, éstas no
pueden transmitirse en el vacio. La velocidad del sonido
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varia dependiendo del medio en el que se desplace la
onda y de la temperatura; en el aire a 20 °C es de
alrededor de 400 metros por segundo. Los sonidos se
distinguen por su tono y su intensidad; el primero esta
determinado fundamentalmente por la frecuencia de la
onda sonora, mientras que el segundo estd determinado
por la amplitud de ésta, aunque existen otros
condicionantes que pueden influirlo. El oido humano
solo puede percibir un rango de frecuencias entre 20 y
20.000 Hz. La intensidad refleja que tan densamente
agrupadas estan las moléculas de aire durante la fase de
compresion a causa de una onda sonora y es
proporcional a la presion ejercida por la onda; la unidad
utilizada para medir el nivel de intensidad relativa son
los decibeles (dB), de acuerdo a la equivalencia L = 20
log (P/Py), donde P es la presion del sonido que estd
siendo medido y P, es la presion de referencia utilizada,
la cual corresponde a la minima presiéon del sonido
audible por el oido humano a 4 kHz (2 x 10™ Pa), el cual
corresponde a 0 dB. El maximo nivel de intensidad
audible es de 120 dB.

3. 0iDO EXTERNO Y OiDO MEDIO

El oido se divide en tres partes anatomicamente bien
diferenciadas; oido externo, oido medio y oido interno,
(figura 1). El oido externo comprende el pabellon
auricular y el conducto auditivo externo, los cuales
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tienen una funcién conductora de las ondas del sonido;
en el humano, el pabellon auricular ha perdido la funcion
que posee en otros animales en los cuales éste es
completamente mévil y puede capturar y encauzar las
ondas sonoras hacia el conducto auditivo externo, el cual
es un tubo que termina en el timpano (2).

Pabellon

auricular

Nervio

Estribo auditivo

Conducto
auditivo Oido
externo

Coclea

medio Tuba auditiva

Figura 1. Estructura general del oido.

El timpano es una membrana elastica de
aproximadamente 9 mm de didmetro que puede ser
deformada por las ondas sonoras cuando éstas chocan
contra su superficie externa. El timpano marca el inicio
del oido medio y estd unido a la cadena de osiculos o
huesecillos: el martillo esta unido al timpano
intimamente, lo cual le permite moverse cuando las
vibraciones timpanicas ocurren por efecto de las ondas
sonoras; estos movimientos son transmitidos al yunque
y luego al estribo o estapedio, formando un eje de
movimiento que se encarga de transmitir la vibracion
timpanica al oido interno. El movimiento de la cadena de
huesecillos representa un medio ideal para la transmision
de la energia mecénica del sonido desde el oido externo
hasta el oido interno y es altamente eficiente para
hacerlo. El desplazamiento del estribo en forma de
piston, transmite este desplazamiento a la ventana oval,
area a la cual estd unido y que conecta con la perilinfa en
el oido interno. La presion del sonido es igual a la fuerza
dividida sobre el area y como el 4rea del timpano es
aproximadamente 10 veces mayor que el area de la
ventana oval y la cadena de huesecillos es altamente
eficiente en transmitir la fuerza ejercida sobre el timpano
por la onda sonora, esto se traduce en un aumento de la
presion porque la misma o una mayor fuerza es aplicada
en un area menor, lo que amplifica la sefial sonora (3,4).
El movimiento de la cadena de huesecillos estd ademas
regulado por dos pequeiios musculos, el tensor del
timpano, que se inserta en el martillo y el musculo
estapedio, insertado en el estribo.

Para que el timpano pueda vibrar libremente y para que
los huesecillos puedan moverse con libertad y cumplir
con su funcidn, el oido medio debe mantener una presion
igual a la atmosférica, lo cual se logra a través de la tuba
auditiva, un tubo que comunica la pared anterior del oido
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medio con la cavidad nasal, equilibrando las presiones
entre estas dos cavidades (2). Cualquier elemento
extrafio, como liquido o pus, que obstaculicen el
movimiento libre del sistema timpano-osiculos u
obstruya la tuba auditiva puede alterar la transmision de
la onda sonora.

4, OIDO INTERNO

La ventana oval es la puerta de entrada de la onda sonora
al oido interno, el cual es una estructura osca labrada en
el interior del hueso temporal que tiene forma de una
espiral de aproximadamente 2.5 vueltas, cuya forma
recuerda a la concha de un caracol; en su interior se
encuentra una estructura membranosa, la cual forma tres
canales o rampas, la inferior o timpanica, la media y la
superior o vestibular (figura 2). La inferior y la superior
se comunican entre si en el helicotrema, ubicado en el
apice de la espiral y estan llenas de perilinfa, un liquido
cuya composicion es muy similar a la del liquido
extracelular; la rampa media no tiene comunicacion con
ninguna de las otras dos y estd llena de endolinfa, cuya
composicion electrolitica es muy diferente a la de la
endolinfa, puesto que tiene un alto contenido de K™ y un
bajo contenido de Na“ y Ca®, asimilandose mas al
liquido intracelular; esta diferencia de composicion
electrolitica crea un gradiente eléctrico de alrededor de -
80 mV entre los dos compartimientos (3,4).

Membrana de
Reissner

Nl Lv = .‘

Rampa
vestibular

Rampa
media

Organo de
Corti

Rampa
timpanica

Figura 2. Corte transversal de la cdclea

La membrana basilar (MB) separa la rampa media de la
rampa inferior y la membrana de Reissner separa la
rampa media de la rampa superior. Esta ultima es
extremadamente delgada y se mueve libremente de
acuerdo a las ondas generadas en la perilinfa de la rampa
vestibular, sin oponer resistencia significativa. La
ventana oval es el inicio de la rampa vestibular, mientras
que la rampa timpénica termina en la ventana redonda,
estructura sellada por una membrana elastica (timpano
secundario), la cual puede desplazarse siguiendo los
movimientos de la perilinfa. Las tres rampas son, en
resumen, sacos llenos de liquido, de naturaleza
incompresible (4,5). Cuando el yunque se desplaza,
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imprime movimiento a la perilinfa de la rampa
vestibular, la cual genera movimientos sucesivos de la
membrana de Reissner, de la endolinfa en la rampa
media, de la MB, de la perilinfa en la rampa timpénica y
del timpano secundario en la ventana redonda. Sobre la
MB se encuentra el 6rgano de Corti, donde se ubican los
receptores auditivos, las células pilosas (CP); estas
células son de dos tipos, externas e internas (CPE y CPI),
denominadas asi de acuerdo a su localizaciéon con
respecto al modiolo, que es el eje de la cdclea; se llaman
pilosas porque poseen en su superficie apical una serie
de cilios, alrededor de 100 por célula, llamados
estereocilios, los cuales tienen una estructura interna
conformada por actina, una de las proteinas
constituyentes del citoesqueleto; también poseen un
cinocilio, de mayor longitud que los estereocilios, cuya
estructura es la de un cilio verdadero, pero éste no es
indispensable en la trsnduccion (3,4). Las CPE se
encuentran en filas de tres enfrentadas a las CPI en filas
individuales. Existen alrededor de 20.000 CPE y 3.500
CPI en cada oido. Las CP se orientan en forma variable,
pero todas exponen sus cilios hacia la rampa media
(figura 3); por encima de ellas se ubica la membrana
tectorea (MT), estructura gelatinosa conformada por una
red filamentosa embebida en una solucion electrolitica
de elevada viscosidad (6). Al moverse la MB, las CP son
desplazadas hacia la MT vy los cilios chocan contra ésta,
la cual por su rigidez caracteristica no se mueve o se
mueve muy restringidamente, a pesar de la vibracion
transmitida a la endolinfa en la cual est4 suspendida.

Figura 3. Disposicion de las CP y la MT en el 6rgano de Corti.

Debido a este roce mecanico los cilios de las células
pilosas se deforman, inclinandose hacia el cinocilio o
alejandose de él, generando cambios en la tension de la
membrana, lo cual cambia la conductancia de una serie
de canales i6nicos sensibles a la distension y permeables
a cationes como K" Na" y Ca®", generando cambios en el
potencial de membrana de las células pilosas. La
naturaleza de estos canales aun no es clara pero existe
alguna evidencia de que podrian pertenecer a la familia
de canales TRP conocidos por su mecanosensibilidad
(7). El mecanismo que permite la apertura o cierre de
estos canales en respuesta a los cambios en la tension de
la membrana aliin continua en discusion, pero un factor
muy importante en los cambios de conductancia de estos
canales es la relacion que existe entre estereocilios
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vecinos, los cuales estan unidos entre si por estructuras
de tejido conectivo que forman puentes de union, los
cuales hacen que si uno de ellos se mueve en una
direcciéon los demés deban hacerlo también. Estas
uniones estdn en intima relacién estructural en la
membrana celular con los canales catidnicos
mecanosensibles, por lo cual determinan la magnitud de
la tension mecanica que abre o cierra canales de este
tipo; cuando los estereocilios se inclinan hacia uno de
sus lados (en direccion hacia el cinocilio), la tension se
incrementa en los puentes de uniéon y los canales se
abren; cuando los estereocilios se inclinan en la direccion
opuesta, la tension se libera y los canales se cierran (8).
En condiciones de reposo, el potencial de membrana de
la CP se encuentra alrededor de -60 mV; debido a que el
K" es el ion predominante en la perilinfa y a que su
concentracion en ésta es mas alta que la intracelular,
cuando los canales catidnicos se abren, este ion fluye al
interior de la célula produciendo una despolarizacion de
la membrana celular. Esto a su vez, abre canales de Ca**
sensibles a voltaje y con la entrada de Ca’" a la célula
estimula la liberacion de un neurotransmisor, el cual es
liberado en la sinapsis con la primera neurona aferente
(9). Cuando los estereocilios se inclinan en la direccion
contraria, la liberacion de la tensiéon en la membrana
produce el cierre de canales que estaban previamente
abiertos y ocurre el efecto contrario; es decir, disminuye
el flujo de K al interior de la célula y esta se
hiperpolariza (figura 4).

K Cinocilio

Estereocilios

ATPasa

Sinapsis

Fibra aferente

primaria
Figura 4. Flujos ionicos en la CP estimulada. Las flechas
indican flujos idnicos.

Cada CPI puede estar en contacto con varias fibras
aferentes (divergencia), de modo que las 3.500 CPI
existentes contactan con aproximadamente 20.000 fibras
aferentes primarias. Por otro lado, varias CPE contactan
con una sola fibra aferente, de modo que 20.000 CPE
estan en contacto con solamente 1.000 fibras aferentes
primarias (convergencia) (5).
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En cuanto a la naturaleza del neurotransmisor liberado,
existe evidencia de que es probablemente glutamato, el
neurotransmisor excitatorio por excelencia del sistema
nervioso, aunque también pueden liberarse otros
neurotransmisores tales como ATP y opioides, los cuales
cumplen un papel probablemente modulador de la sefal
(10). Una vez el neurotransmisor es liberado en el
espacio sinaptico, éste difunde hasta la membrana pos-
sinaptica en la fibra aferente primaria y se une a sus
receptores especificos, generando una respuesta eléctrica
en la célula pos-sindptica (11). Los cuerpos celulares de
las neuronas aferentes primarias se encuentran en el
ganglio espiral, ubicado a lo largo del eje central de la
coclea y son tipicas neuronas bipolares, es decir, su axon
se bifurca en 2, dividiéndose en una fibra centrifuga que
es la que va a inervar las células pilosas y una fibra
centripeta que va hacia el tallo cerebral a establecer
sinapsis en los nticleos cocleares (5).

Simultaneamente, la entrada de de Ca*" a la CP produce
el efecto de estimular la apertura de canales de K'
sensibles a de Ca®', los cuales se encuentran también
predominantemente en su superficie basolateral, en
contacto con perilinfa; como el potencial electroquimico
favorece la salida de K’ en este sitio porque la
concentracion de este ion es mas elevada en el interior de
la célula que en la perilinfa, el K* fluye al exterior de la
célula y esta tiende a repolarizarse por este efecto (11).
Paralelamente, también por accién de la entrada de
calcio se activa una bomba de de Ca*" que utiliza energia
(gasto de ATP) para transportar este ion desde el interior
de la célula hacia el exterior, en contra de su gradiente,
intentando mantener muy bajas (en el rango nanomolar)
las concentraciones intracelulares locales de este ion. En
las CPE particularmente, el de Ca®" tiene otro efecto
adicional, porque puede activar la fosforilacion de ciertas
proteinas del citoesqueleto para estimulan el movimiento
celular, como parte del proceso de transduccion de la
sefial como se explicard mas adelante. Un resumen de los
mecanismos idnicos que ocurren en la célula pilosa estan
esquematizados en la figura 4.

Sin embargo, la modulacion de la cantidad de
neurotransmisor liberado es uno de los procesos
biolégicos mas complejos e incluso muchos de sus
aspectos atn no son comprendidos en su totalidad. En
términos generales la célula aferente primaria dispara
constantemente con frecuencias variables, por tal razén
se considera que son células ténicas. La respuesta
generada en la fibra aferente primaria consiste en la
modulacién de la frecuencia de potenciales de accion en
dicha célula, es decir, la cantidad de neurotransmisor
liberado por la CP determina la frecuencia de disparo de
la célula aferente correspondiente. Estos cambios en la
tasa de potenciales de accion son interpretados y
analizados por los centros nerviosos auditivos y
convertidos en percepcion sonora de acuerdo a codigos
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neurales establecidos. Se considera entonces que la CP
produce oscilaciones permanentes de su potencial de
membrana, lo cual a su vez se refleja en oscilaciones en
la liberacion de glutamato hacia la terminal pos-sinaptica
en la fibra aferente, seguidas de oscilaciones en la tasa de
disparo de estas neuronas (12); es decir, en términos
generales el sistema se comporta como un resonador
eléctrico, de donde el sistema nervioso central puede
obtener informacion acerca de los sonidos.

Otro hecho importante es que sonidos de diferentes
frecuencias estimulan zonas diferentes del organo de
Corti (13). Sonidos de frecuencias altas producen
preferencialmente vibracion de la MB cercana a la base y
los de frecuencias bajas hacen vibrar la MB cercana al
apice; esto se debe a que las caracteristicas de la MB son
diferentes en cada segmento, de acuerdo a las
investigaciones realizadas al respecto. Desde la década
del 60, von Békesi demostro, utilizando observacion
directa de cocleas de roedores, que las ondas sonoras al
ser transmitidas al oido interno se comportan como una
onda “viajera” (14), es decir, una onda determinada
producira preferencialmente movimiento de un segmento
de la MB, de acuerdo a su frecuencia, como se muestra
en la figura 5; esto se debe a que la MB es mas angosta,
mas gruesa, ,mas rigida y mas tensa hacia la base de la
coclea y mas ancha, mas delgada, menos rigida y menos
tensa hacia el apice.

Helicotrema

Osiculos Ventana MB

T\
imipano ] o
Coclea “extendida
Onda
sonora = Al D
Ventana Onda viajera
redonda

Figura 5. Mecanismo de produccion de la onda de movimiento
en la MB.

La MB puede ser asimilada entonces a una sucesion
ininterrumpida de cuerdas como las de un piano, las
cuales vibran preferencialmente cuando una onda de
determinada frecuencia las estimula. La magnitud del
movimiento de la MB dependera de la intensidad del
sonido que origind la onda; sin embargo, sonidos de un
nivel de intensidad maxima de 120 dB sélo generan
movimientos de 150 nm en su pico maximo (15). Pero la
relacién entre frecuencia y distancia desde la ventana
oval en la cual vibra idealmente la MB no es lineal sino
logaritmica, de tal forma que los rangos de frecuencia en
los cuales la mayor parte de los sonidos cotidianos se
encuentran, entre 200 y 2000 Hz estimulan mas de un
tercio de la MB en la parte media de la coclea (16). Esta
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vibracion selectiva de acuerdo a la frecuencia del sonido
es conocida como tonotopia.

Cuando un sonido complejo posee una combinacion de
frecuencias, como es lo usual, cada una de ellas
estimulara una parte especifica de la MB. En otras
palabras, la céclea realiza un analisis espectral de los
sonidos (3,13), haciendo muy acertada la analogia
establecida por Helmholtz, quien expresé que la MB
funciona a la inversa de un piano, puesto que éste
produce un sonido como producto de la sintesis de tonos
puros producidos por el pianista al estimular diferentes
cuerdas tocando las correspondientes teclas, mientras
que en la MB se producen movimientos de las “cuerdas”
basados en las diferentes frecuencias o tonos que
constituyen un sonido determinado (17).

Como la MB vibra preferencialmente ante una
frecuencia dada, las CP que se encuentran en el érgano
de Corti en ese segmento especifico seran las
estimuladas por esa onda determinada (18); cada CP
entonces genera un potencial de receptor, definido como
la maxima despolarizacion que puede alcanzar ante un
estimulo dado; la diferencia entre el potencial de receptor
de una célula y su vecina mas proxima difieren en tan
solo 0.2%. Por supuesto que cada célula es sensible a un
rango de frecuencias por encima y por debajo de su
frecuencia caracteristica, pero a umbrales mas altos de
intensidad (19).

Pero las CP tienen ademéas la propiedad de variar de
forma y de tamafio (20). Este mecanismo es
caracteristico de las CPE, las cuales poseen un
citoesqueleto bien estructurado, constituido basicamente
por actina, que les permite hacerlo; ademas se ha
demostrado la existencia de una proteina de membrana
denominada prestina (21), que se comporta como un
motor molecular que dirige el cambio de forma de la
célula en respuesta a cambios eléctricos (22). Ademas,
como se explico antes, el Ca®" promueve la activacion
del citoesqueleto. De esa forma, tanto la entrada de Ca®"
por acciéon de la despolarizacion, como los cambios de
potencial de membrana en si mismos regulan los
cambios de forma y el movimiento de las CPE (23).
Entre una CP y otra se encuentran espacios notables,
muy inusuales en otros tejidos; estos espacios estan
llenos de endolinfa y les dan a las CPE un margen para
moverse y cambiar de forma y volumen sin restriccion;
cuando una célula cambia su forma o su volumen, la
relacion de sus respectivos cilios con la MT también
cambia y por eso la susceptibilidad de ser deformados
luego de una vibraciéon de la MB también varia; esto es
utilizado como un mecanismo para modular y amplificar
las sefiales sonoras, tal como ha sido demostrado en
multiples estudios, porque los cambios de forma y
movimiento de las CPE pueden generar movimientos
adicionales de la MB, comportdndose como un
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amplificador y también tienen la potencialidad de filtrar
las sefiales sonoras, modulando la respuesta de las CPI.
La suma de estos mecanismos constituye el mecanismo
del llamado amplificador coclear (3).

De forma similar, la sefial puede ser modificada por
sefiales eléctricas procedentes de las areas centrales,
porque las CP reciben inervacion procedente de nucleos
del tallo cerebral, principalmente del complejo olivar
superior, la cual puede modular estos cambios de forma
y tamafio (24). Estas fibras eferentes son mucho més
abundantes hacia las CPE y en ellas pueden hacer
contacto directamente con el cuerpo celular, contrario a
las CPI en las cuales los contactos de las fibras eferentes
son mas escasos y se realizan sélo en la terminal
aferente. Estas fibras eferentes liberan acetilcolina y
producen hiperpolarizacion de la célula pos-sinaptica,
constituyéndose en un factor adicional para la
modulacién de la sefial auditiva.

Las CPI son consideradas el verdadero receptor auditivo,
porque son las encargadas de transmitir la sefial primaria;
las CPE se comportan como moduladores de la sefial;
esto se refleja en el patron de inervacion que tienen los
dos tipos de células, como se explico antes. Esta
separacion de funciones de las dos poblaciones de CP es
otro factor que permite la fina modulacion del proceso
auditivo; la sefial primaria se transmite por las CPI, pero
es modificada por las sefiales transmitidas por las CPE y
retroalimentada por la informacién procedente de las
areas centrales a través de las fibras eferentes.

5. VIAS AUDITIVAS

Las fibras centripetas de las neuronas del ganglio espiral
se reunen para formar el componente auditivo del VIII
par craneal y hacen sinapsis en el complejo nuclear
coclear ubicado en el tallo cerebral; de alli parten
neuronas hacia el el coliculo inferior en el mesencéfalo,
hacia el complejo olivar superior y hacia el nucleo del
lemnisco lateral; de estos dos ultimos parten neuronas
que van también hacia el coliculo inferior; desde alli,
neuronas adicionales van hasta el nucleo geniculado
medial en el talamo, donde hacen relevo; las neuronas
taldmicas auditivas parten hacia la corteza auditiva
primaria, ubicada en la corteza temporal, desde donde la
seflal es enviada a otras dareas corticales. Toda la
informacion auditiva es bilateral a nivel central, es decir,
las neuronas del ganglio espiral envian informacion a los
nicleos del tallo cerebral de ambos lados. Esta
bilateralidad es muy importante en el procesamiento
espacial de la sefial auditiva, mediante comparacion de
los mensajes procedentes de ambos oidos (2,3). La
tonotopia se conserva a lo largo de toda la via auditiva y
han sido demostradas areas de representacion de los
diferentes segmentos del organo de Corti en los
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diferentes niicleos de relevo y en las areas centrales. La
percepcion final del sonido es un proceso neural
complejo que involucra integraciéon con diferentes areas
corticales asociativas y no es el propdsito de esta
revision.

6. CONCLUSIONES

El oido es un o6rgano de gran complejidad, cuyo
funcionamiento aun no estd comprendido en su totalidad,
pero que ha sido objeto de intensa investigacion en los
ultimos 50 afios por parte de diferentes disciplinas, que
han buscado comprender los mecanismos responsables
de la transduccién de las ondas sonoras en una sefial
electrica que pueda ser transmitida por neuronas e
interpretada, analizada ¢ integrada por el sistema
nervioso. Estos mecanismos son de alta complejidad y
muchos de ellos aun requieren de mucha mas
investigacion. La fisiologia y la biofisica auditivas
contintlan siendo entonces, un inmenso campo para
seguir siendo explorado.
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