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Resumen

El martillo y el incus del oido medio de los mamiferos son homdlogos al cuadrado y articu-
lar. Sin embargo, no hay evidencia de homologia entre el incus en humanos y el cuadrado de
los no mamiferos, y de la transferencia critica para convertirse en parte del oido medio hu-
mano definitivo. Nuestras investigaciones recientes han demostrado que en embriones hu-
manos a las seis u ocho semanas de desarrollo, el anlage inicial del incus se unié a la capsula
Otica y una interzona articular delimité el incus del malleus. El proceso de desconexién ocu-
rri6 entre el incus y la capsula dtica con la formaciéon de una interzona a las nueve semanas
de desarrollo y una pequefia cavidad articular a las trece semanas. Estos resultados propor-
cionan evidencia suficiente de que el desarrollo del incus humano no deriva del cartilago de
Meckel y de que el incus es homdlogo al cuadrado seguin la teoria de Reichert-Gaupp.

Abstract

The malleus and incus in the mammalian middle ear are homologous to the quadrate and
articular. However, there is no evidence of homology between the incus in humans and the
non-mammalian quadrate, and the critical transference to become part of definitive human
middle ear. Our recently researchs have demostrated that in human embryos at six to eight
weeks of development, the initial anlage of the incus joined to the otic capsule and an articular
interzone delimitated the incus and malleus. The disconnection process occurred between
the incus and otic capsule with the formation of an interzone at nine weeks of development
and a small joint cavity at thirteen weeks. These results provide sufficient evidence that the
development of the human incus is not derived from Meckel s cartilage and that the incus is
homologue to the quadrate according to the Reichert-Gaupp theory.

INTRODUCCION

El oido medio de los mamiferos constituye una de las ca-
racteristicas fundamentales que definen esta clase de ver-
tebrados. El origen de los huesecillos del oido de los ma-
miferos es ademas un ejemplo clasico de cambio evolutivo
gradual y que ha recibido considerable atencién, siendo
uno de los temas centrales de la investigacion morfologi-
ca de los vertebrados de los ultimos dos siglos (1,2,3,4,5).

Dos aspectos han centrado el foco de interés de los
mismos, uno los origenes evolutivos y homologias,
siendo este considerado como uno de los enigmas mas
formidables de la anatomia comparada de los verte-
brados, y otro el desarrollo humano

Sobre la anatomia comparada y homologias de los hue-
sos del oido medio

A diferencia de los amniotas no mamiferos, que tie-
nen un solo huesecillo u osiculo, la columella auris, el
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oido medio de los mamiferos presenta tres, el marti-
llo ( malleus), el yunque (incus) y el estribo (stapes) .

La diferencia en el numero de huesecillos es un as-
pecto importante ya que durante la evolucion los ani-
males no pueden generar elementos anatomicos “de
novo” es decir que no se hayan presentado con ante-
rioridad.

Geoffroy Saint-Hilaire ( 6) , senal6 en 1818, que cada
tipo esquelético animal derivaba de los cambios de un
patron esquelético comun, siendo esta una de las de-
tiniciones mds simples de la homologia morfoldgica.
De acuerdo con esta ley, dos de los tres osiculos en el
oido medio de los mamiferos (malleus e incus) deben
tener sus homologos en el craneo de un no mamifero,
fenémeno que ha intrigado a los morfélogos durante
muchos anos.

Desde la visiéon de la morfologia comparada, la cabe-
za de un vertebrado presenta una serie de formacio-
nes llamadas arcos faringeos, numeradas en secuencia
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craneo-caudal y antero-posterior. El primero o arco
mandibular, comprende el palatocuadrado y el car-
tilago de Meckel, respectivamente. El segundo, arco
hioideo, se subdivide dorso-ventralmente. El extremo
dorsal se denomina hyomandibular, y el ventral cera-
tohyal , aunque también puede observarse en muchos
vertebrados el stylohyal (7).

La configuracién mas simple de los arcos es evidente
en los elasmobranquios, como sefnala Takechi y Ku-
ratani, 2010 (8). En anatomia comparada, todos los
arcos viscerales son considerados como series homo-
logas, y del primero Geoffroy Saint-Hilaire,1818 (6) ,
llegé a la conclusién que los osiculos del oido medio
de los mamiferos eran homologos de los huesos oper-
culares de los teledsteos (9).

Durante el siglo XIX y principios del siglo XX, los ori-
genes del desarrollo y las homologias de los huesecillos
auditivos fueron muy debatidos (10,11), aunque solo
Reichert,1837(12) sugiri6 que el estribo era homoélogo
de la columella auris de los no mamiferos, llegando a
formular una hipoétesis que perdura hoy, propuso que
los huesecillos de los mamiferos, el malleus y el incus,
eran homologos al articular y al cuadrado de la articu-
lacién de la mandibula de los no mamiferos.

Gaupp (13,14,15), difundié la teoria de Reichert , pu-
blicando varios trabajos esenciales, aunque es en su
monografia titulada “Die Reichertche Theorie” (15)
en la que describié que a diferencia de la mandibu-
la de los no mamiferos donde la "articulacién prima-
ria" de la mandibula correspondia a la articulacion
entre el cuadrado y el articular, los mamiferos presen-
taban una "articulacién secundaria” nica entre dos
elementos dérmicos, el escamoso y el dentario, arti-
culacién témporomandibular en el hombre, naciendo
la teoria denominada de Reichert- Gaupp .

La percepcion morfoldgica de Gaupp influyd en los es-
tudios evolutivos posteriores en el oido medio, siendo
la transferencia de los elementos de la mandibula post
dentaria al crdaneo de los mamiferos como huesecillos
del oido medio uno de los temas centrales actuales de
la biologia evolutiva de los vertebrados (8). Los estu-
dios de los reptiles similares a mamiferos han mostra-
do que se han transformado gradualmente elementos
de la articulacién de la mandibula primaria en com-
ponentes del oido medio de mamiferos. De tal manera
que los registros fosiles y el desarrollo en los marsupia-
les han proporcionado una evidencia mas sélida para
apovyar el origen primario de la articulacion de la man-
dibula, a partir del oido medio de los mamiferos des-
crito en la teorfa de Reichert-Gaupp (8).

Sobre el origen y desarrollo del yunque

En relacién al desarrollo, recientes contribuciones de
nuestro grupo han permitido clarificar la compren-
sion del desarrollo del oido medio y sus huesecillos en
el hombre (16,17,18,19,20,21). Si bien, especialmente
el origen del yunque en humanos seguia siendo con-
trovertido, ya que existian diferentes teorias en rela-
cién con los dos primeros arcos faringeos. Estos se for-
man sobre la cabeza y cuello del embrion en estadios
muy precoces, a las cuatro semanas de desarrollo. El
primer arco recibe el nombre de arco mandibular, y el

segundo arco hioideo. Cada uno de ellos posee una es-
tructura cartilaginosa denominada cartilagos de Mec-
kel y Reichert, en honor a sus descubridores.

Los estudios en el hombre han sefialado que el yunque
se origina en el cartilago de Meckel, ya sea totalmente
(22,23,24,25,26,27) o parcialmente, interpretaciéon del
doble arco ( 28,29,30,31) segtin la cual, la cabeza y cue-
llo del martillo y el cuerpo del incus surgen del primer
arco faringeo, mientras que el segundo arco daria lugar
al mango del martillo y la extremidad larga del incus.
En consecuencia, la pregunta sobre el origen del incus
permanecia sin respuesta.Rodriguez Vazquez y cols.
2018 (21), relacionaron el desarrollo inicial del incus
en humanos humano con los procesos de la biologia
evolutiva de los vertebrados, ya que todavia no se ha-
bian proporcionado evidencias en humanos, de que el
yunque sea homologo al cuadrado.

Si el yunque y el martillo derivan del cartilago de
Meckel y el articular es homologa al martillo (Cromp-
ton y Parker 1978), ;como se puede explicar que el
yunque sea el homdlogo al cuadrado segtn la teoria
de Reichert-Gaupp?.

DELIMITACION TOPOGRAFICA DEL ESBOZO DEL INCUS

A las seis semanas de desarrollo, el primer y segundo
arcos faringeos estaban delimitados cranealmente por
la vena anterior cardinal (seno primario de la cabeza).
El esbozo del incus fue observado como una leve con-
densacion de mesénquima, localizado en el extremo
craneal del primer arco faringeo. El seno primario de
la cabeza, nervio facial y el anlage del estribo estaban
ubicados medialmente al del incus. La arteria estape-
dia cruzo el esbozo del estribo y pas6 caudalmente al
nervio facial y seno primario de la cabeza o vena capi-
tis. Caudalmente, el esbozo del incus estaba situado a
nivel de la bifurcacion de las arterias supraorbitaria y
mandibular, surgidas de la arteria estapedia.

El extremo craneal de la condensaciéon de mesénqui-
ma , que continuaba con el cartilago de Meckel (esbo-
zo del malleus), se disponia caudal al esbozo del in-
cus, a nivel del futuro meato acustico externo. Un me-
sénquima indiferenciado se disponia entre el incus y
el esbozo del malleus, y la rama mandibular de la ar-
teria estapedia pasaba a través de este mesénquima .
En este estadio, los tres esbozos de los huesecillos del
oido medio eran independientes y localizados en dife-
rentes areas (17,21).

CONEXION ENTRE EL INCUS Y LA CAPSULA OTICA

A las seis semanas de desarrollo, pero en un estadio
mads avanzado, la rama corta del incus, se uni6 a la cép-
sula otica (Fig.1). La rama larga del incus se disponia
caudalmente a lo largo del nervio facial y la arteria hioi-
dea, de la que emergia la arteria estapedia. El extremo
caudal engrosado de la rama larga correspondia al pro-
ceso o apofisis lenticular. Una interzona homogénea fue
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observada entre los esbozos del incus y malleus que co-
rrespondia al extremo craneal del cartilago de Meckel
(21). Observaciones histologicas también han referido
que el yunque derivaba de la parte posterior del palato-
cuadrato como un primordio conectado a la parte basal
del ala temporal (33) lo que confirmaba la interpreta-
cién de Reichert (12). De acuerdo con Huxley, 1876 (34)
en la mayoria de los tetrapodos existentes, el cuadrado
se une firmemente al craneo.

A las siete semanas de desarrollo, apareci6 la crista pa-
rética, una protuberancia lateral en la capsula dtica. La
crista parética era continua con la rama corta del incus.
Se observo la conexion cartilaginosa entre el incus y la
capsula otica. Esta conexion era constante y estaba loca-
lizada lateralmente al curso horizontal del nervio facial
y de la arteria estapedia.

En la etapa inicial de ocho semanas de desarrollo, los es-
bozos osiculares estaban claramente formados y la con-
tinuidad cartilaginosa entre el incus y la capsula dtica se
mantenia . En la interzona articular entre el cuerpo del
incus y la cabeza del martillo, fue observada claramente
una pequena cavidad que se hizo mds evidente al final
del periodo embrionario. La continuidad entre el marti-
llo y el cartilago de Meckel era clara y el os goniale, que
formara la apdfisis anterior del martillo, estaba localiza-
do caudalmente al cartilago de Meckel (16).

DESCONEXION ENTRE EL INCUS Y LA CAPSULA OTICA

A las nueve semanas de desarrollo, fue observada la
desconexion inicial del incus al aparecer una interzo-
na homogénea que se localizé entre el extremo dorsal
de la rama corta del incus y la capsula 6tica (Fig.1), la-
teralmente al curso del nervio facial y proxima al con-
ducto semicircular lateral del laberinto. A las doce se-
manas, se detectd la interzona trilaminar entre el in-
cus y la capsula otica, por lo que la capa media parecia
mas laxa que las capas excéntricas y a las décimo ter-
cera semana, la desconexion entre el incus y la capsula
otica se hizo mds grande ya que se observo una peque-
Na cavidad articular entre la cdpsula dtica y la rama
corta del incus (Fig.1). Este area estaba ubicada cerca
del nervio facial en el oido medio. Por tanto, se estaba
produciendo la transferencia del yunque como hueso
del oido medio.

Estos hallazgos (21) han proporcionado evidencias
suficientes para decir que el yunque o incus humano
es homologo al cuadrado de la mandibula de los no
mamiferos. Ademas también se ha demostrado que el
martillo se origina en el extremo craneal del cartilago
de Meckel, excepto por su proceso anterior, que esta
formado por el os goniale (16). Esto seria consisten-
te con las respectivas homologias: articular (malleus),
cuadrado (incus) y prearticular (goniale). Los resulta-
dos de estos trabajos (16, 21) ademas annaden la con-
clusion de que aunque el incus humano es probable
que se origine en el primer arco faringeo, no se forma-
ba del cartilago de Meckel, como si lo hacia el marti-
llo. Este hecho fue similar al del estribo, que no deriva
del cartilago de Reichert, sino del segundo arco farin-
geo (17,18).
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cav. articular
desconexion

EVOLUTION ONTOGENY

y-yunque
o-c. otica

I b: quadrate; cf: incus <= the primary jaw joint

[ a,b: articular; c-f: malleus <= the secondary jaw joint
b: squamous; c-f: ofic capsule - the articular interzone

B @ palatequadrate

Figura 1. Fases de la transferencia ontogénica del yunque al oido

medio, con las secciones histoldgicas que corresponden a las fases
de union, interzona y desconexion o separacion entre el yunque y
cdpsula 6tica (cavidad articular) , y los esquemas explicativos de

la correspondencia entre la ontogenia y evolucién. La homologias
del cuadrado y yunque (en azul), articular y martillo (en rojo) y

prearticular (G -goniale). E nervio facial.

La presencia de una articulacidn entre el incus y la cris-
ta pardtica en los marsupiales en desarrollo es un reflejo
de la condicién encontrada en los estudios de los prime-
ros mamiferos (35). Sanchez-Villagra y cols. 2002 (36),
mostraron claramente el proceso de desconexion del in-
cus en los marsupiales para convertirse en un hueso in-
dependiente en el oido medio.

Los procesos de desconexidn que acontecen entre el in-
cus v la cépsula dtica (neurocraneo) con la formacion
de una interzona homogénea y la aparicion posterior de
una cavidad articular, soportan la evidencia de que el
desarrollo del incus en humanos reproduce etapas de la
evolucion del oido medio (Fig.1).

En términos de evolucion, el desarrollo del incus en hu-
manos (21), puede citarse como un ejemplo de recapitu-
lacién “haeckeliana” (37) y es determinante para corrobo-
rar desde la ontogenia la teoria de Reichert-Gaupp sobre
la homologia del incus. Estos resultados actuales podrian
contribuir a la reconsideracion evolutiva del oido medio.

CONCLUSIONES

Los recientes estudios sobre el desarrollo de los huesos
del oido medio y en particular sobre el yunque (incus)
han proporcionado una base sélida para concluir que
el incus se desarrolla del primer arco faringeo pero no
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del cartilago de Meckel. Durante el desarrollo el yun-
que estd unido a la capsula 6tica (neurocraneo) y pos-
teriormente se separa de la misma para de esta mane-
ra realizarse la transferencia del yunque e integrarse
como hueso del oido medio.
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