Sobre la funcién probable de los distintos tipos de
érganos nerviosos terminales aferentes en los musculos

POR
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Un miusculo extensor, intacto, de animal descerebrado presenta,
cuando se le une a un galvandmetro, series irregulares de débiles corrien-
tes de accién, como indicaron ya Dusser de Barenne (7) y Buytendijk (4).
Si el tendén de este musculo se separa de su insercién anatémica, que-
dando asi en condiciones de contraerse sin resistencia alguna, no se obser-
van ya las corrientes de accién a que nos hemos referido (9, 10 y 11), a
menos que la cabeza del animal esté colocada en rotacién hacia el lado del
musculo observado (16). Cuando este musculo sufre una traccién, por
ligera que sea, reaparecen las corrientes de accién. Si ahora excitamos
este musculo estirado, dando lugar a series de reflejos rotulianos, obser-
varemos la presencia de corrientes de accién mds intensas al principio
de cada contraccién refleja. Durante la contraccién no se observan
las corrientes irregulares, pero inmediatamente de iniciarse la relaja-
cién muscular reaparecen (fig. ). El tiempo de reaparicién de las res-
puestas eléctricas depende del acortamiento que haya sufrido el mtsculo
en la contraccién refleja; asi, en un experimento en que el mtsculo sufrié
un acortamiento de o‘o5 mm., reaparecieron a mitad de la relajacidn,
pero en otro en que el acortamiento fué de o‘oz mm., no se observan
casi hasta el final de aquélla. La primera corriente de accién que apa-
rece en la relajacién es relativamente intensa, comparada a las que la
siguen, y precede a un segundo salto en el registro mecdnico de la con-
traccion. Esta segunda onda (24 y 3) ha sido atribuida a una respuesta
final miotdtica (3 y 10) y se observa constantemente en los reflejos ten-
dinosos en preparaciones de animales descerebrados. Después de esta
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segunda onda se observan de nuevo las oscilaciones galvanométricas
propias de los misculos antigravidos en los animales descerebrados
(fig. 1). Vamos a intentar una interpretacién de estos fendémenos.

Al discutir el problema de los reflejos tendinosos y los receptores
de los reflejos de traccién deben precisarse dos casos distintos, segtn las
condiciones mecédnicas del musculo : I1.°, miusculos en los cuales la ten-
sién estd aumentada de manera pasiva por una fuerza tractora aplicada
al tendén, y 2.°, musculos en los cuales la tensién estd aumentada por
contraccién activa. Si la tensién fuera el estimulo adecuado para los
érganos terminales aferentes responsables de estas reacciones miotati-
cas, su aumento, por cualquiera de las dos causas, provocarfa el reflejo
aniotdticor. Si esto fuera cierto, los receptores musculares producto-
res de estos reflejos deberfan estar colocados «en serie» (fig. 2) con los
elementos que sostienen la tensién (ejemplo, los drganos terminales en
los tendones). Pero nuestras observaciones indican que la contraccién
activa de un musculo previamente sometido a traccién aparentemente
suprime o «separa» el estimulo de los receptores de traccién, ya que du-
rante el curso de la contraccién activa desaparecen las corrientes de
accién que en buena ldgica (10 y 8) se asocian a los reflejos produci-
dos por este tipo de receptores. Es verosimil, pues, que los elementos
sensoriales estén colocados, no en serie, sino paralelamente» a las fibras
activas musculares (fig. 3). Los términos «en serie» y «en paraleloy que
expresan con claridad la concepcidn tedrica de la localizacién de los dérga-
nos terminales segiin nuestra hipétesis, nos fueron sugeridos por el doctor
Hallowell Davis, a quien debemos expresar, una vez mds, nuestro agra-
decimiento por su valiosa colaboracién en todo momento.

Las figs. 2 y 3 aclarardn mejor estos conceptos; en la fig. 3 el huso
sensitivo es estimulado por la traccién y da lugar al reflejo correspondiente
en las fibras musculares a y b, pero cuando estas fibras se contraigan
de manera activa, ellas mismas preservan a s de una nueva estimula-
cién, sosteniendo la tensién que pudiera aplicarse. Cuando a y b em-
piecen a relajarse, parte de la fuerza tractora actia nuevamente sobre s,
que es estimulado por ello, y se inician de nuevo los fenémenos observa-
dos con anterioridad a la contraccién activa muscular. De esta manera
puede explicarse la produccién de los reflejos tendinosos y los reflejos
de traccién.

Cuando el misculo estd sometido a una tensién inicial moderada,
algunos de estos drganos aferentes de la sensibilidad a la tensién son
estimulados de tiempo en tiempo y se producen las corrientes de accién
irregulares observadas en los musculos «ténicos» (7). Cuando se pro-
duce el reflejo tendinoso, un gran numero de estos organitos sensitivos
quedan sin su estimulo especifico por la contraccién activa del misculo,
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que sostiene sobradamente la leve tensién inicial; pero al sobrevenir
a relajacién, es la misma palanca del midgrafo que da lugar a una
traccién sobre el musculo, estimulando los ¢rganos terminales que
hemos supuesto paralelamente a las fibras y produciendo la segunda
onda, o apéndice miotdtico de la contraccién refleja, con su corres-
pondiente corriente de accién. La aplicacién de un estimulo eléctrico
ipsilateral de intensidad adecuada puede inhibir esta segunda onda mio-
tética sin inhibir el reflejo tendinoso (3 y 10). La corriente de accién
asociada a esta segunda onda también desaparece; el descenso del mid-
grafo en la relajacidn, hasta un nivel inferior al anterior al reflejo, de-
muestra la existencia de un substrdctum ténico previo al que se sumé
la contraccién por reflejo tendinoso. Este substrdctum (contraccién
ténica) se debe, en gran parte, al reflejo de traccién (15 y 10) como
respuesta continua ‘a una traccién constante. El reflejo tendinoso,
segiin esta interpretacién, serfa una manifestacién breve e intensa (15 y 10)
de esta misma contraccién latente.

Al intentar relacionar estas observaciones con los conocimientos
morfoldgicos concernientes a las terminaciones nerviosas aferentes en
los musculos, encontramos varios hechos sugestivos.

Los drganos terminales musculares pueden dividirse en dos grupos:
a) Los dispuestos «en serie» con las fibras contrdctiles; su excitante espe-
cifico es, seguramente, la tensién, activa o pasiva, y envian a los centros
nerviosos datos relacionados con sus alteraciones. De este grupo los
m4ds importantes son los érganos de Golgi, que se encuentran con mayor
abundancia en las regiones tendinosas y aponeurdticas préximas a la
insercién de las fibras musculares. b) Organos dispuestos «paralela-
mente», correspondientes a los que hemos esquematizado en la fig. 3.
Son, principalmente, los husos musculares de Kiihne. A éstos atribui-
mos, con un fuerte apriorismo, las respuestas llamadas miotdticas, y
entre ellas, como caso particular, las mal llamadas tendinosas (rotulia-
no, etc.).

. En primer lugar, estos reflejos, por los drganos «paralelosy, pueden
ocurrir independientemente de la existencia de tenddn en la prepara-
cién, y puede seccionarse éste sin observar alteracién alguna en la res-
puesta (24). Podemos, pues, excluir, como productoras de este tipo
de reflejo, las terminaciones propias de los tendones; de los drganos situa-
dos entre las fibras contractiles los mé4s comunes son los husillos, encon-
trandose también otro tipo, descrito por Regaud y Favre (20), al que
se podria atribuir, asimismo, esta funcién. Sherrington (21) ha afir-
mado que las propiedades y la morfologia de los husillos se adaptan a
una sensibilidad mecdnica, y especialmente a la traccién. Los husillos
son largos y parecen aptos para ser estimulados por cualquier fuerza que
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tienda a aumentar todavia mds su longitud : nosotros mismos hemos
observado que una presién ejercida en sentido transversal al eje del
miusculo (tal como la producida por la presién entre dos dedos) da
lugar a una respuesta refleja muy parecida al reflejo tendinoso, cuando
se inicia bruscamente, y a los reflejos de traccién, cuando es gradual.
Posteriormente a estas observaciones, el doctor Denny-Brown, de Oxford,
nos ha comunicado particularmente los mismos resultados, obtenidos
por él. La explicacién de este fenémeno podria hallarse en el alarga-
miento que sufre la masa muscular, de volumen invariable, al disminuir
por la presién su didmetro transversal.

Otras observaciones abonan, también, la hipdtesis : el brevisimo
tiempo de latencia de estos reflejos, por ejemplo (véase especialmente
Jolly (14). Es tan breve, que es necesaria una velocidad de conduccién
de 80 a 100 m. por segundo para poderse producir, en el tiempo obser-
vado, el reflejo. Las fibras aferentes son de varios didmetros (21 y 22),
y es un hecho conocido, por las investigaciones de Gasser y Erlanger (12),
que las fibras de mayor didmetro son mds rdpidamente conductivas. En
consecuencia, es de una gran importancia, para asegurar esta velocidad
de conduccién necesaria, el didmetro de las fibras nerviosas, y no debe-
mos olvidar que los husillos son, de todas las terminaciones nerviosas
aferentes, las que se unen a fibras de mayor didmetro (21). Las termi-
naciones servidas por fibras de 3 6 4 micras de didmetro no pueden ser
en manera alguna productoras de este tipo de reflejos, ya que su veloci-
dad de conduccién, medida por medio del oscilégrafo (12), excluye en
absoluto esta posibilidad.

Unas palabras sobre la distribucién de los husos de Kiihne en los
distintos musculos del cuerpo humano. Se han descrito en casi todos
los musculos de las cuatro extremidades, pero son mds abundantes en
los mds distales (20 y 22). No se encuentran en los misculos extrinse-
cos de los ojos (22) ni en los musculos de la expresién (20 y 22), pero
son en cambio muy abundantes en los musculos de la masticacién. Es
significativo que los musculos que carecen de husillos sean los que no
estdn afectados, o lo estdn muy poco por la gravedad, y los que sufren
menos excitaciones por traccién. No estd en contradicién con esta tesis
el hecho de que los miisculos de los grupos extensores presenten también
husos, ya que estos misculos, en determinadas condiciones, dan perfec-
tas respuestas a la traccién activa (2 y 17) y su traccién pasiva produce
siempre reflejo (6 y 10).

Puede afirmarse, al discutir esta tesis, que la ausencia de co-
rrientes de accién durante el tiempo de duracién del reflejo es debida
a la autoinhibicién durante la contraccién muscular. La contraccién
activa es capaz de producir efectos autoinhitorios (6 y 10, cap. xvi), y,
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evidentemente, esto puede ser responsable de la desaparicién de las
corrientes de accién, pero es dificil de explicar, tinicamente por este me-
canismo de la inhibicién, la reaparicién de las corrientes de accién durante
el perfodo de relajacién muscular y la variacién del tiempo de esta reapa-
ricién segin el acortamiento permitido al musculo por la distancia de
sus puntos de fijacién. Debe decirse, ademds, que las corrientes de accién
desaparecen también cuando el musculo se conecta con la palanca isomé-
trica por debajo de su tenddn, con lo cual el efecto no puede atribuirse
a los drganos sensitivos tendinosos, presentes por encima del punto de
fijacidn.

Byrnes ha observado inflamaciones de los husos sensitivos en la
parélisis agitante, y en esta enfermedad se conservan casi siempre los
reflejos del tipo del rotuliano. Debe pensarse, de todas maneras, que
la degeneracién que describe Byrnes no es completa, y ademds el pro-
ceso patoldgico no debe atacar con probabilidad la totalidad de los husi-
llos, asegurando los no atacados la persistencia del reflejo.

Puede criticarse nuestra hipétesis todavia desde muchos puntos de
vista, por ejemplo, que la contraccién activa puede estimular los husos
de Kithne por compresién lateral. Sélo podemos decir que, hasta ahora,
no hay evidencia de que la excitacién ocurra por el mecanismo descrito,
pero no hay nada, tampoco, que excluya esta posibilidad, que, por muchos
motivos, parece la mds légica.

Las terminaciones tendinosas. — ¢Qué funcién debe asignarse a
los ¢rganos terminales del sistema nervioso colocados «en serie», con los
constituyentes activos del musculo? Hemos sugerido ya la posibilidad
de que sean estimulados por la tensién y manden a los centros nerviosos
datos sobre la tensién activa o pasiva en el musculo. Una de las pro-
piedades mds significativas de los tendones es el dolor que produce su
presién. = Otras clases de sensaciones son, ademds, captadas por los
érganos tendinosos; asi, los musculos oculares, que carecen de husos y
son, en cambio, muy ricos en drganos de Golgi. La delicadisima aco-
modacién ocular se hace de manera inconsciente, y solamente en los casos
de espasmo o fatiga sobreviene el dolor, a veces originado en los muscu-
los vecinos. Es posible que cuando los estimulos que reciben estas ter-
minaciones son moderados, no sean suficientes para producir el dolor,
pero lo sean ya para dar lugar a la respuesta refleja adecuada, y un
aumento considerable, anormal, en el estimulo sea lo que produzca el
dolor, actuando sobre el mismo tipo de terminaciones.

La demostracién de que las terminaciones nerviosas de los tendo-
nes y las aponeurosis dan lugar a inhibiciones musculares, la debemos
a Sherrington (23, pag. 150), quien observé en el misculo vastocrural

77




derecho, en un animal descerebrado, pasando un objeto romo por el
punto de insercién del miisculo, cerca del fémur, elongaciones parciales,
que interpreté como inhibiciones reflejas, y demostré posteriormente
eran producidas por excitacién de terminaciones inhibitorias pertene-
cientes al mismo mdsculo. Otra observacién que demuestra también
la existencia de autoinhibidores es la estimulacién farddica del cabo cen-
tral de una de las ramas de los nervios del cuadriceps, que da lugar (de
manera similar) a una inhibicién refleja de la parte de musculo res-
tante (22 y 10). Nosotros hemos obtenido inhibicién de la rigidez por
compresién de un tenddn recién aislado, lo que demuestra, una vez mds,
la existencia de terminaciones inhibitorias en el tenddén, y uno de nos-
otros (Fulton) ha publicado una serie de casos clinicos con clonus de la
rodilla, inhibido por la percusién del tendén de Aquiles. Debe recor-
darse, ademds, que los clinicos interpretan como signo de degeneracién
de las raices posteriores la insensibilidad de una presién enérgica sobre
el mismo tenddn.

Instituto de Fisiologia de
la Harvard Médical School.
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Serie de reflejos en un gato descerebrado con la cabeza girada hacia el
lado del cuadriceps observado (v. 16)

Trazado superior, miégrafo. Trazado inferior, cuerda del galvanémetro.
Linea horizontal gruesa-tensién =O. TLa flecha indica el momento de
aplicacién de un choque eléctrico de cierre sobre el cigtico del mismo lado.
Lineas verticales : tiempo en o‘0z segundo. Obsérvese la inmovilidad re-
lativa de la cuerda durante la contraccién refleja, la segunda contraccién,
menor (al final de la relajacién), yla corriente de accién que la acompafia.

Figura 3. — Las
terminaciones sensi-
tivas S estdn dis-
puestas «paralela-
mentey a las fibras

ay b

Figura 2. — las
terminaciones sensi-
tivas S estdn dis-
puestas «en seriey con
las fibras contricti-
les a y b. En estas
condiciones, cual-
quier tensién, activa
o pasiva, excitard S

indiferentemente.

A) Célula del asta
anterior medular,




20.

21,
22,

2.
24.

vertébrés, 2 ts., XIV -+ 086 pags. Paris : Maloine, 1909; 933 + [4] pa-
ginas; 1911.

Regaud, C., y Favre, Les terminaisons nerveuses et les organes nerveux
sensitifs de I'appareil locomoteur (Dispositifs nerveux kinesthési-
ques), 140 pags. Publicado anteriormente en el vol. 1 de la Rev.
gén, d’hist. Lyon & Paris : A. Storck & Cie., 1904.

Sherrington, C. S., Journ. Physiol.,, Xvi1, 211; 1894.

Sherrington, C. S., The muscular sense. Sharpey-Schafer’s, Text- book
of physiology, 1, 1002; 1900.

Shervington, C. S., Quart. Journ. Exper. Physiol.,, II, 109; 1909,

Shervington, C. S., Brain, XXXVIII, I9I; IQI5.

Publicado en The American Journal
of Physiology, LXXXIII, 554-562; 1928.

19




