Neurofisiologia — catedra 1

Prof. Reg. Adj. a cargo: Nancy China

Niveles de mayor escala espacial

Sistemas, mapas topograficos, laminas y
columnas

Primer cuatrimestre de 2024

1de23




Indice
Preguntas para guiar 1@ |€CtUMa......ccceeeri i i e e pagina 3

Los niveles de mayor escala espacial.........cceeviiviiciiiiiiies e pagina 4

Principios de organizacién y de procesamiento de los sistemas funcionales del sistema

81T V7o 1 o D PSP PPPPPPPPPPPPPP pagina 5
LOS SiStEMAS SENSONIAIES. .. .uuiiiiiiiiiiciieeee e e e e pagina 6
El sistema SOMAatOSENSITIVO.....uuuuiiiieei e e e e e e e er e e e e e eees pagina 14
Mapas topograficos, |aminas y CoOlUMNAS......c.ccoiviiiiiiiiiiiieee e pagina 19
RETEIENCIAS. .o e e e e e e e e e eeeeeeeeeeeeeeeeeeeee e e s e e nnnnnnnne pagina 23

2de 23



Preguntas para guiar la lectura

A continuacion, se plantea una serie de preguntas para dirigir la lectura del presente
material; leélas atentamente. Es posible que no tengas los conocimientos suficientes para
responder algunas (o muchas de ellas). Sin embargo, podés reflexionar sobre qué se esta
preguntando y anotar las ideas que te van surgiendo, aunque no constituyan una respuesta
formal.

Activar los conocimientos previos, aunque sean insuficientes, es una parte muy
importante para aprender nuevos conceptos. ¢Por qué? Porque aprender conceptos
implica asociar nuevas ideas a las ideas preexistentes, estructurarlas y darles una nueva
organizacion.

¢Como estan organizados los sistemas funcionales del SN?
éCual es la ventaja del procesamiento en serie o etapas de la informacién?
éCual es la ventaja del procesamiento en paralelo?

1

2

3

4. ¢En qué consiste la segregacion funcional de las regiones del SN?

5. ¢éQué significa que la informacidn sensorial se representa de manera topografica?
6

¢Como distinguimos a las sensaciones de distintas modalidades, por ejemplo, un
destello de luz del pinchazo en un dedo?

7. éComo influyen la atencidn, la motivacidon y la memoria en la manera en que
percibimos lo que nos rodea?
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Nancy China

Niveles de mayor escala espacial. Sistemas, mapas topograficos,
laminas y columnas

Los niveles de mayor escala espacial

Los niveles de organizacién del SN de mayor escala espacial son el nivel de los sistemas y el
nivel de las regiones corticales, es decir, los mapas topograficos, las laminas y las columnas.

Usamos el término sistema para referirnos a un conjunto de elementos del SN
(regiones de sustancia gris), interconectados, que constituyen una estructura de mayor
complejidad. Las propiedades de dicha estructura dependen de la interaccidon de los
elementos que la componen y no de la simple suma de sus capacidades. En el estudio de
un sistema, interesan tanto los principios de organizacion y funcionamiento de sus
componentes como los del propio sistema. Ademas, cada componente puede ser analizado
en si mismo como un sistema, si se lo conceptualiza en el marco de un nivel de menor
escala espacial. Por ejemplo, se puede considerar a la neurona como un elemento incluido
en un sistema sensorial, pero también como un sistema compuesto a su vez por elementos
de menor escala espacial (conjunto de organelas celulares, conjunto de procesos
moleculares). Mds especificamente, en este material de lectura, consideramos “sistema” a
la interconexion de un conjunto de elementos del SN, cuya organizacidén le permite al
organismo/individuo dar respuesta a un problema adaptativo. Por lo tanto, destacamos
gue la nocion de sistema es de naturaleza funcional; un sistema no es una Unica estructura
anatémica localizada, sino un conjunto de componentes distribuidos en varias regiones del
SN y conectados funcionalmente por medio de fibras (axones) de proyeccidon (o de
asociacion en la corteza). En esto, el cerebro muestra una neta diferencia con los
dispositivos disefiados por la ingenieria humana, que tienen componentes discretos y
funciones compartimentalizadas.

En el SN humano se distinguen varios grandes sistemas funcionales: los sistemas
sensoriales, uno para cada modalidad sensorial (visual, auditivo, somatosensitivo,
gustativo, olfatorio), el sistema somatomotor y sistemas reguladores que no son parte
directa de la actividad sensorial o motora, pero que ejercen una poderosa influencia y
regulan dicha actividad (sistemas de atenciéon, emociéon y motivacionales), o que
almacenan la experiencia (sistemas de memoria). Como se mencioné al introducir la
formulacion de los niveles de organizacion del SN, es intuitivamente mas sencillo aplicar el
concepto de sistema a los sistemas sensoriales (conjuntos de estructuras del SN
relacionadas con el procesamiento de un tipo de informacién: visual, auditiva, etc.) y al
sistema somatomotor (conjunto de estructuras del SN relacionadas con la organizacién de
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la respuesta motora). Es menos sencillo, pero igualmente util aplicar la nociéon de sistema
a otros aspectos de la funcidn nerviosa, como por ejemplo al sistema nervioso autbnomo
(conjunto de estructuras del SN relacionadas con el control de las visceras), o a los sistemas
emocionales, de motivaciéon, memoria, etc.

El otro nivel que abordaremos aqui es el que corresponde a las regiones corticales, es
decir a los mapas topograficos, las l[aminas y las columnas; es el nivel que estudia la
organizacion celular, las conexiones y el funcionamiento de la corteza cerebral. En el caso
de los sistemas sensoriales y somatomotor, este nivel se refiere especificamente a un
componente del sistema, el componente cortical. Otros sistemas como los de memoria,
lenguaje, etc., estan formados sélo por componentes corticales?.

En el proximo apartado definiremos los principios de organizacién de los sistemas
funcionales del SN, en general. A continuacidn, aplicaremos estos principios de
organizacion a los sistemas sensoriales, y mas especificamente al sistema somatosensitivo.
Por ultimo, desarrollaremos los aspectos generales de la organizacion cortical en mapas
topograficos, [dminas y columnas.

Principios de organizacion y de procesamiento de los sistemas funcionales del
sistema nervioso

Una caracteristica inherente a todos los sistemas funcionales del SN es que el
procesamiento de la informacién depende de un conjunto de regiones distribuidas a lo
largo del SN. Esto se debe a que cada regidn que forma parte de un sistema no realiza el
mismo procesamiento que otra. Al estudiar la contribucién de cada componente a la
funcidn de dicho sistema, surgen principios de organizacion compartidos.

El primero de estos principios es el procesamiento serial o en etapas. En los sistemas
sensoriales, las etapas de procesamiento de la informacion siguen una progresion desde
los aspectos mas concretos a los mas abstractos, tal como se menciond en el modelo
funcional del SN de Tamaroff y Allegri. Es decir que el procesamiento serial implica una
organizacion jerarquica.

Otro principio de organizacion comun a la mayoria de los sistemas es el procesamiento
en paralelo. Esto es posible gracias a la existencia de vias paralelas especializadas en el
procesamiento de un aspecto de la informacidn. Estas vias paralelas estan formadas por

1 Esto no significa que la memoria y el lenguaje puedan funcionar sin informacién externa vy sin el aporte
de los niveles inferiores del SNC. Simplemente significa que el recorte con el que se delimitan sistemas
como los de la memoria y el del lenguaje privilegia las redes corticales que sustentan los aspectos
especificos de la funcidén (almacenamiento de la informacion, representaciones y reglas del lenguaje, etc.)
y excluye otros sistemas como el sensorial y el motor que los alimentan o expresan.
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regiones anatémicas diferentesy, por lo tanto, pueden procesar de manera simultdnea uno
y otro aspecto de la informacién. Por ejemplo, cuando escuchamos un sonido, la
informacién auditiva es procesada por una via que en Uultima instancia nos permite
identificar la fuente sonora; por otro lado, simultdneamente, otra via integrada por
regiones diferentes nos permite localizar ese sonido en el espacio.

Ambos principios de organizacidn, el procesamiento serial y en paralelo, resultan en la
segregacion funcional de los componentes anatdmicos de los sistemas, que hace
referencia a la nocion de que el procesamiento de las diferentes etapas y aspectos de la
informacién depende de la actividad de regiones diferentes, separadas, segregadas, del SN.

Por ultimo, un principio que caracteriza a los sistemas sensoriales y al sistema
somatomotor es la organizacion topogradfica de sus componentes. Este concepto alude a
que la disposiciéon o el ordenamiento de los cuerpos neuronales en las partes mas
periféricas de un sistema se mantiene a lo largo de todo el sistema, al menos hasta la
corteza primaria. Es decir, dicho ordenamiento se observa también en |la agrupacion de los
cuerpos neuronales en otros componentes del sistema, asi como en la agrupacion de los
axones que forman sus fibras de proyeccion. Por ejemplo, en el sistema visual, las neuronas
gue captan las imagenes se ubican en la retina, y la disposicion de esas neuronas en la
retina se mantiene a lo largo del sistema visual hasta la corteza visual primaria. De modo
que dos neuronas adyacentes o préximas en la retina emiten axones que se mantienen
adyacentes o préximos hasta hacer sinapsis con otras neuronas de la via visual, que
también van a ser adyacentes o proximas. En los sistemas somatosensitivo y somatomotor,
en los que los elementos de la periferia se disponen a lo largo de las distintas partes del
cuerpo, esta disposicion se mantiene a lo largo de las vias de los sistemas respectivos.

Los sistemas sensoriales

éPara qué sirve la informacion sensorial? O mejor dicho écual es la ventaja de poder
captarla? ¢éCuales son los procesos por los cuales un estimulo fisico se transforma en un
impulso nervioso? ¢COmo se procesa la informacién sensorial? ¢{De qué manera el SN
produce la experiencia consciente de la percepcidon? ¢ Como logra reconocer un rostro, el
ruido de la rotura de un cristal, o el aroma de la comida preferida, a partir de los estimulos
gue recibe?

La informacidn presente en el medio y que los sistemas sensoriales recogen es utilizada
por el organismo para la percepcidn, el control del movimiento, la regulacion de los érganos
internos y la regulacién del nivel de alerta. Todos estos procesos requieren una enorme
cantidad de operaciones que el SN puede llevar a cabo gracias a dos propiedades: todos
sus componentes estdn conectados de manera precisa para analizar (descomponer) y
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combinar los atributos del estimulo, y porque esta compleja y precisa interconectividad
puede ser modificada por la experiencia.

Los sistemas sensoriales proporcionan la informaciéon con la que generamos una
representacion actualizada del mundo (externo e interno). El conocimiento del mundo se
construye a partir de los estimulos que recogen la vision, la audicidn, el olfato, el gusto y la
sensibilidad somatica. Los sistemas sensoriales son el canal de entrada de la informacidn,
pero de ninguna manera deben entenderse como un mecanismo pasivo de conduccién
unidireccional. Las percepciones no son una copia exacta de las propiedades fisicas de los
estimulos, el SN extrae algunos de los elementos de informacién de los estimulos y los
combina; por ejemplo, el sistema visual combina la informacidn bidimensional de un objeto
registrada en la retina y crea representaciones tridimensionales del mismo, el sistema
somatosensitivo combina informacion tactil obtenida por una superficie plana (la piel) con
informacién propioceptiva de los dedos para crear una representacion de la forma espacial
(tridimensional) del objeto palpado. Adema3s, los sistemas sensoriales extraen sdlo algunos
de los elementos del estimulo, ignoran otros y luego, la informacidon resultante es
interpretada en el contexto de la estructura propia del cerebro y de la experiencia previa
del organismo. Las percepciones, por lo tanto, no son registros directos del mundo externo
sino estructuras creadas en el interior, que derivan de la informacion externa, pero que son
elaboradas de acuerdo a las particularidades del procesamiento y a los limites impuestos
por la estructura del SN y la experiencia previa del organismo (Gardner y Martin, 2001).

El funcionamiento de los sistemas sensoriales depende de la interaccion de
mecanismos ascendentes y descendentes; los mecanismos ascendentes van del receptor
periférico a la corteza cerebral y son dirigidos por los estimulos; los mecanismos
descendentes son gobernados por los objetivos del organismo y van desde la corteza hacia
la periferia. Es la accidn conjunta de estos dos tipos de mecanismos lo que produce las
sensaciones, origina las percepciones, activa memorias almacenadas y forma la base de la
experiencia consciente.

La diferencia entre sensacion y percepcion puede explicarse como el resultado de la
existencia y la interaccidon de los mecanismos descendentes y ascendentes. Un ejemplo
clasico es el que se ilustra con la imagen de la figura 1; aunque el estimulo y la sensacién
permanezcan constantes, la percepcidn puede ser la de una copa o la de dos caras de perfil,
segun la mente “vea” una figura blanca sobre un fondo negro o una figura negra sobre un
fondo blanco. Llamamos sensacion a la deteccion del estimulo y percepcion a la
interpretacion, apreciacion y reconocimiento del estimulo.
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Figural

Un Unico estimulo origina una sensacion que
da lugar a dos percepciones: una copa o dos
caras enfrentadas por la nariz.

Los exteroceptores de la vision, la audicidon, el olfato y el tacto proporcionan
informacién sobre el mundo externo, pero el SNC también recibe informacidn originada en
los interoceptores que detectan cambios en el propio cuerpo. Hay receptores
propioceptivos en los musculos, los huesos y las articulaciones que informan sobre la
postura, la direccion y la velocidad del movimiento de cada segmento del cuerpo. Hay
receptores que detectan cambios en el medio interno, acerca de la temperatura, la tensidon
arterial, la actividad de las visceras, etc. Esta informaciéon es utilizada por el SNC para
regular el movimiento y la actividad interna del organismo. La informaciéon sensorial
también es utilizada para mantener los niveles de activacion. En su camino hacia el talamo
y la corteza, todos los sistemas sensoriales se conectan con la sustancia reticular del tronco
cerebral, estructura critica en la regulacion del nivel de alerta.

Principios de organizacion de los sistemas sensoriales

La mayoria de los sistemas sensoriales tienen una estructura similar en la que se distinguen
tres componentes, que de la periferia a la corteza son: 1) un receptor, 2) una via sensorial
constituida por estaciones de relevo y fibras de conexién y 3) areas corticales hacia las
cuales se proyecta la via sensorial y que realizan el procesamiento mas complejo. Tanto las
vias sensoriales como las regiones corticales tienen una estructura que responde a los
siguientes principios: una organizacion topografica, segregacidon funcional, un
procesamiento serial, un procesamiento en paralelo, una estructura jerarquica.

Receptores periféricos

El contacto inicial con el estimulo (externo o interno) se realiza a través de los receptores,
gue son neuronas especializadas en captar una forma especifica de energia. Asi, el receptor
auditivo reacciona especificamente a las ondas sonoras (energia cinética), la retina a la luz
(ondas electromagnéticas), los termorreceptores de la piel a la temperatura (energia
calérica), etc. Los receptores codifican la energia del estimulo en la entrada del SN. Su
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funcion es la de traducir una forma especifica de energia en un patron de descarga
neuronal. De esa manera, estimulos de naturaleza diversa, que excitan a receptores
especificos, son traducidos al cédigo comun de todas las neuronas del SN: el patréon de
descarga de los potenciales de accion. Por eso, en su sefal de salida, los receptores
codifican informacion acerca de cuatro atributos del estimulo: la modalidad, la localizacidn,
la intensidad y la duracién. La modalidad esta determinada por el tipo de energia que
transmite el estimulo (ondas electromagnéticas, energia cinética, caldrica, etc.) y también
por los receptores y el sistema sensorial sobre el que actian?®. En algunos sistemas, como
el somatosensitivo y el visual, |a localizacion del estimulo es codificada por la distribucion
de los receptores periféricos activados y no activados, en el marco de un sistema
organizado topograficamente. La intensidad del estimulo es codificada por la respuesta
graduada de la sefal de entrada del receptor (de manera similar a los potenciales
sindpticos, a mayor intensidad del estimulo mayor amplitud del potencial receptor o local)
y luego por la frecuencia de descarga de la seiial de salida del receptor (a mayor intensidad
del estimulo y mayor amplitud del potencial local, mayor frecuencia de los potenciales de
accion). En la tabla 1, se presentan los receptores de cada modalidad sensorial.

Tabla 1. Los sistemas sensoriales y sus receptores especificos

. . . Energia del . 3
Sistema sensorial | Modalidad A g Tipo de receptor Célula receptora
estimulo
Visual Vision Luz Fotorreceptor Conos, bastones
. . Células ciliadas de la
Auditivo Audicion Onda sonora | Mecanorreceptor ,
coclea
) I Células ciliadas del
Vestibular Equilibrio Gravedad Mecanorreceptor .
laberinto
- Mecanorreceptores
Tacto Presidn Mecanorreceptor .
cutdneos
s . Receptores de
omatosensitivo Propiocepcion | Movimiento |Mecanorreceptor musculos y las
(sensibilidad articulaciones
somatica) . — ]
Térmica o Termo-quimio- Nociceptores
Temperatura L. :
mecanica mecanorreceptores polimodales
Dolor Quimica Quimiorreceptores Nociceptor quimico
Gustativo Gusto Quimica Quimiorreceptores Botones gustativos
Olfativo Olfato Quimica Quimiorreceptores Neuronas olfativas

2 No sélo el estimulo determina la modalidad codificada, sino también el receptor; por ejemplo, un golpe
(energia cinética) en el ojo, puede hacernos “ver las estrellas” porque activa los receptores de la luz y esta

activacion es transmitida al resto del sistema visual que la interpreta como estimulo visual.
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El receptor estd relacionado con la célula ganglionar, cuyo cuerpo celular esta ubicado
en el ganglio sensorial (por ejemplo, en los ganglios de las raices posteriores de la médula);
la célula ganglionar es la neurona de primer orden de toda via sensorial. El receptor puede
ser una especializacién de una de las prolongaciones de la propia célula ganglionar, como
es el caso de los receptores somatosensitivos, o puede ser una célula diferente como es el
caso de los receptores visuales y auditivos (figura 2).

L0+, (+) (+D (+)]

\K)"..,
5

Figura 2. Distintos receptores y su relacién
con las neuronas ganglionares

De izquierda a derecha: dos tipos
receptores de la piel y un receptor
propioceptivo que reacciona al estiramiento
de la fibra muscular (estos tres tipos de
receptores son especializaciones de una de
@' @' @- @' las prolongaciones de la célula ganglionar),
un receptor auditivo (hace sinapsis con una
célula ganglionar) y un receptor visual (hace
sinapsis con una célula bipolar, que a su

A“ Ah Ah Ah vez, hace sinapsis con una célula ganglionar.

Vias sensoriales

= — L

En su forma mas simple, las vias sensoriales estan formadas por tres neuronas. La primera
neurona o neurona de primer orden es una célula de morfologia bipolar; una de sus
prolongaciones esta en contacto con el receptory la otra ingresa al SNC donde hace sinapsis
con la neurona de segundo orden. El axon de esta segunda neurona se decusa (cruza al
lado opuesto del SNC) y hace sinapsis con la neurona de tercer orden, localizada en el
tdlamo. El axon de la tercera neurona se proyecta a la corteza sensorial primaria
correspondiente. Algunas vias sensoriales estan constituidas por mas de tres neuronas.

A lo largo de las vias sensoriales, las neuronas de primero, segundo y tercer orden se
agrupan en regiones llamadas “estaciones de relevo”. Las estaciones de relevo, entonces,
consisten en conjuntos ordenados de cuerpos neuronales e interneuronas® (es decir,
sustancia gris), que se localizan en sectores delimitados de las astas grises de la médula
espinal, de los nucleos del encéfalo y de la corteza cerebral. En las estaciones de relevo,

3 En estas estaciones de relevo, hay dos tipos de neuronas: las de proyeccién tienen cuerpo mas grande y
axones largos para conducir las sefiales a la estacion siguiente, y las interneuronas tienen axones cortos
que sirven para conectar las neuronas de proyeccién entre si y con otras estructuras (motoras por
ejemplo).
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hacen sinapsis las fibras que vienen de la etapa anterior, asi como las interneuronas que
conectan los cuerpos de las neuronas de proyeccion entre siy con otras estructuras. En las
estaciones de relevo se transforma la informacién recibida, por ejemplo, puede ser
atenuada o amplificada antes de ser transmitida a la estacién siguiente®. Las fibras que
conectan las estaciones en su camino hacia la corteza son los axones de las neuronas de
proyeccion, cuyo cuerpo forma parte de la estacidon de relevo. Las fibras se agrupan en
haces de sustancia blanca, y en algunos casos son tan prominentes que se observan a
simple vista (las fibras de proyeccidn que constituyen las radiaciones 6pticas, las fibras
comisurales que constituyen el cuerpo calloso, etc.), aunque en la mayoria de los casos no
son tan evidentes.

La disposicidon de los cuerpos neuronales en las estaciones de relevo y de las fibras de
proyeccion en los haces blancos responde a un orden de lo mas estricto. Ese orden refleja
la disposicion de los receptores en la superficie receptora (piel, retina, cdclea), de manera
gue cualquier seccidn de la via sensorial representa un mapa topografico de la superficie
receptora. Esta organizacidon topografica llega hasta las areas primarias de la corteza
cerebral y se extiende a las dreas secundarias. Ademas del ordenamiento, la via refleja la
densidad con que se distribuyen los receptores en la periferia, de manera que las zonas de
la superficie receptora con mayor concentracion de receptores (el pulpejo de los dedos, la
fovea central de la retina, los sectores mas sensibles de la lengua o de la mucosa nasal)
estaran representadas por una mayor densidad de fibras en los haces y de cuerpos
neuronales en las estaciones de relevo.

En cada una de las estaciones de relevo, la informacién sensorial inicialmente recogida
por los receptores sufre transformaciones sucesivas, por lo que a la corteza cerebral no
llega material en bruto, sino informacion ya elaborada. El andlisis de la informacién en
varias etapas sucesivas recibe el nombre de procesamiento serial, que es tipico de las vias
sensoriales, pero no sélo de ellas; también es un principio de organizacién y de
funcionamiento de las vias eferentes (motoras) y de la propia corteza cerebral durante la
elaboracion mas compleja de la informacion. Las estaciones de relevo son, ademas, un
punto en el que la informacién sensorial puede interactuar con la salida motora del nivel
correspondiente, lo que se conoce como integracidon sensoriomotora.

La segregacion funcional es otra caracteristica importante de los sistemas sensoriales.
Por ejemplo, dentro del sistema somatosensitivo, se distinguen las modalidades para el
tacto, la temperatura, la propiocepcion y el dolor, que cuentan con receptores, estaciones
de relevo y haces de fibras separados. La segregacion funcional de los sistemas sensoriales

4 El término “estacion de relevo” no es el mas preciso porque las estaciones procesan la informacion, es
decir, la modifican antes de transmitirla hacia la estacion siguiente.
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se extiende desde los receptores hasta la corteza primaria y es una caracteristica también
de la especializacidon funcional de las cortezas de asociacidn. En su sentido mas general, el
concepto de segregacion funcional significa que el SNC no tiene homogeneidad funcional,
sino que cada una de sus partes esta especializada en un tipo especifico de procesamiento.

Una consecuencia de la segregacion funcional es que cuando se apoya en vias paralelas,
otorga la ventaja de poder procesar simultaneamente distinto tipo de informacién. El
procesamiento en paralelo es la modalidad de trabajo que permite analizar
simultdneamente distintos aspectos de un fendmeno a través de multiples vias de
procesamiento. A pesar de que la palabra “paralelo” sugiere la imagen de dos rectas
idénticas, las vias en paralelo no son exactamente idénticas, sino que, como hemos visto,
transportan informacidn acerca de distintos aspectos del estimulo (por ejemplo, la textura,
la temperatura o el movimiento en el sistema somatosensitivo, o la forma, el color y el
movimiento en el sistema visual). Mas aun, dentro de una modalidad segregada como el
dolor, incluso hay vias de conduccion rapidas y lentas que trabajan simultaneamente en
paralelo.

El procesamiento serial (en etapas sucesivas) sugiere de por si una jerarquia con niveles
subordinados. La organizacion jerarquica se verifica fundamentalmente en dos aspectos de
la actividad de las neuronas de una via sensorial: las diferencias de tamafio y de forma de
los campos receptivos y la especificidad de la respuesta neuronal. El campo receptivo de
una neurona sensorial es el drea de la periferia (el conjunto de receptores) en la cual la
aplicacion de un estimulo evoca una respuesta en la neurona. En una neurona de primer
orden, el campo receptivo es relativamente pequefo, mientras que el de una neurona de
segundo orden es mas amplio. Esto se debe a que la neurona de segundo orden recibe
sinapsis de varias neuronas de primer orden y esta convergencia hace que su campo
receptivo resulte de la superposicion de los campos receptivos de las neuronas que le
envian informacion.

Otro rasgo de la organizacion jerarquica se expresa en que las propiedades de respuesta
de las neuronas cambian segun el nivel en el que se encuentren. A medida que se asciende
en la jerarquia, las neuronas responden a atributos mas abstractos y mas especificos de los
estimulos. Por ejemplo, en la via visual, las neuronas ganglionares de la retina responden a
un punto luminoso aplicado en su campo receptivo; en cambio, las neuronas de la corteza
visual primaria responden a estimulos presentados en una porcidn mas amplia del campo
visual (por la superposicion de los campos receptivos), pero sélo si esos estimulos poseen
una caracteristica especifica. Por ejemplo, algunas neuronas visuales corticales se activan
cuando el estimulo es una barra luminosa horizontal y no responden si la barra tiene otra
orientacién (vertical u oblicua), ni tampoco si se le presenta un punto luminoso, aunque
caiga dentro de su campo receptivo. Otras responden si la barra tiene una orientacion
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oblicua y otras, si la barra es vertical. Por su parte, las neuronas de las areas visuales
secundarias responden a rasgos aun mas especificos como el desplazamiento de un borde
en una direccién y no en otra. Dentro de la corteza de asociacidn visual, se han identificado
35 zonas, conectadas en serie y en paralelo, en las que hay neuronas individuales que
responden a configuraciones tan especificas como letras, objetos, rostros, movimiento
mecanico o movimiento animado.

Inicialmente, se pensd que las vias sensoriales respondian sélo a los principios de
organizacion serial y jerarquico. Con el descubrimiento de la segregacidon funcional, en
particular, de la existencia de varias vias en paralelo en cada sistema sensorial, se
complejizo el panorama incluyendo el procesamiento en paralelo. Cada una de estas vias,
a su vez, lleva a cabo un procesamiento serial y se comunica con componentes de vias
paralelas a través de la interaccién lateral.

La mayor parte de las fibras de las neuronas sensoriales de segundo orden, antes de
llegar al talamo, cruzan al otro lado de la linea media. Este punto tiene una localizacién
constante y diferente para cada via y se denomina punto de decusacion. También la via
motora se decusa en el nivel del tronco cerebral. La decusacidn de las vias sensoriales y
motora tiene por consecuencia que el hemisferio derecho controla la sensibilidad y
actividad motora del hemicuerpo izquierdo y el hemisferio izquierdo, la sensibilidad vy
actividad motora del hemicuerpo derecho. Aln no se comprende la ventaja evolutiva de
esta disposicion.

Todas las vias sensoriales, excepto la olfatoria, hacen sinapsis en el tdlamo, en donde
se encuentra la neurona de tercer orden. Estas neuronas forman un nucleo o un conjunto
de nucleos especificos para cada modalidad. Los nucleos sensoriales taldamicos muestran
también segregacion funcional; por ejemplo, para la via somatosensitiva hay nucleos
separados para el tacto discriminativo, el dolor, la temperatura y la propiocepcion. Los
axones de las neuronas de tercer orden se proyectan a la corteza cerebral siguiendo los
principios de segregacion funcional y organizacidon topografica. Desde el tdlamo, hay
también proyecciones hacia otras estructuras, en particular, deben mencionarse las
proyecciones hacia los nucleos amigdalinos, que juegan un papel importante para la
deteccion de estimulos emocionales.

Procesamiento cortical

El procesamiento sensorial no termina con el arribo de la informacidn a la corteza cerebral;
todo lo contrario, en la corteza se llevan a cabo los procesos mas complejos y alli, la
informacién se recombina para representar los atributos mas especificos de los estimulos.
La corteza también opera de acuerdo a los principios de segregacion funcional,
procesamiento en serie y en paralelo. Como vimos, las neuronas sensoriales de tercer
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orden taldmicas se proyectan a la corteza sensorial primaria correspondiente (cortezas
primarias visual, somatosensitiva o auditiva). Las cortezas sensoriales primarias pueden ser
definidas, entonces, como las regiones que reciben las proyecciones desde el talamo y son
la puerta de entrada de cada via sensorial a la corteza. La corteza sensorial secundaria es
el area que recibe las proyecciones desde la corteza primaria de la misma modalidad. Se
considera corteza terciaria, heteromodal o multisensorial a la que recibe proyecciones
desde mas de un sistema sensorial; la mayoria de las proyecciones que recibe esta corteza
provienen de las dreas secundarias. Como vemos, cada nivel cortical recibe principalmente
seflales desde el nivel anterior y agrega un nuevo analisis y recombinacién de la
informacidén sensorial. Esta organizacion jerarquica determina los distintos efectos de las
lesiones. Asi, una lesidn en la via sensorial, el tdlamo o la corteza primaria producird déficits
elementales tales como la pérdida de la sensibilidad en una parte de la superficie receptora
(anestesia de una parte de la piel, ceguera en una parte del campo visual, sordera para
sonidos relacionados con determinados tonos), mientras que la lesién en las areas
secundarias no afectara las sensaciones elementales, pero si el reconocimiento perceptivo,
y una lesidn en las dareas terciarias afectard procesos cognitivos mas complejos vy
multisensoriales (por ejemplo el lenguaje, la memoria, la planificacién, etc.).

El sistema somatosensitivo

El sistema somatosensitivo (“soma” significa cuerpo) es el sistema que procesa las
sensaciones corporales. Una parte del sistema es exteroceptiva porque analiza los
estimulos que la piel de nuestro cuerpo recibe desde el exterior. Otra parte es
propioceptiva porque esta dedicada a los estimulos que se originan en nuestro propio
cuerpo como resultado de la postura o el movimiento. El sistema esta constituido por
cuatro submodalidades de sensibilidad somatica, cada una de las cuales se origina en un
grupo de receptores especificos y posee vias sensoriales en paralelo que conducen la
informacién somatica hacia el tronco, el tdlamo y la corteza cerebral®. Este sistema es
esencial para el reconocimiento de objetos por el tacto y para guiar y controlar los
movimientos.

Organizacion en paralelo del sistema somatosensitivo

El tacto es la submodalidad que permite percibir la textura de los objetos y el
desplazamiento de los mismos sobre la piel. Se origina en receptores periféricos
especializados, de distinto tipo, que estan localizados en las capas superficiales y profundas

> Aunque suelen considerarse cuatro submodalidades, en rigor hay aun mas vias somatosensitivas si
consideramos las variedades dentro de cada submodalidad. Por ejemplo, la sensibilidad tactil se origina
en receptores de adaptacion rapida y en receptores de adaptacién lenta, hay vias de conduccion rapida y
lenta para el dolor y subtipos dentro de la sensibilidad propioceptiva.
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de la piel. Entre los receptores de la piel hay algunos de adaptacidn rapida®, como los
corpusculos de Meissner, que se encuentra en gran numero en zonas sensibles como el
pulpejo de los dedos y que reaccionan rapidamente ante el contacto de un objeto. Estos
receptores estan relacionados con el tacto fino (tacto epicritico). Otros receptores, como
los corpusculos de Merckel son de adaptacidn lenta, son menos numerosos y descargan
practicamente durante todo el tiempo que persiste un estimulo.

La via tactil estd constituida por tres neuronas: el receptor ubicado en la piel constituye
el extremo de una prolongacién de la neurona sensorial de primer orden. El cuerpo de la
neurona de primer orden esta localizado en el ganglio de la raiz dorsal de la médula espinal
y su axon ingresa al SNC por la raiz posterior medular y asciende por el cordén posterior de
la médula hasta hacer sinapsis con la neurona sensorial de segundo orden. El cuerpo de la
neurona de segundo orden esta localizado en el bulbo y su axén se decusa (cruza al lado
opuesto) y asciende a lo largo del tronco cerebral hasta hacer sinapsis con la neurona de
tercer orden. El cuerpo de la neurona de tercer orden se localiza en un nucleo especifico
del tdlamo y su axdn se proyecta a la corteza somatosensitiva primaria (S1). La corteza S1
ocupa la circunvolucién parietal ascendente, inmediatamente por detras de la cisura de
Rolando (figura 3).

La propiocepcion es la submodalidad que informa acerca de la posicién y el
desplazamiento de los segmentos corporales. Los receptores de este sistema estan
localizados en las articulaciones, los tendones y los musculos, y se activan cuando una
articulacion se pone en movimiento, cuando un tendén es sometido a tensiéon y cuando el
musculo modifica su longitud por contraccidon o relajacidn. Las fibras que conducen esta
informacion, siguen por la médula espinal el mismo camino que la modalidad anterior,
aungue de manera segregada, y también terminan en la corteza S1 (figura 3).

La tercera submodalidad es la nocicepcidon o sensibilidad dolorosa. Los receptores de
este sistema estan localizados en la piel y reaccionan especificamente cuando un agente
nocivo o noxa (una aguja, por ejemplo) incide sobre la piel y dana el tejido. La via
ascendente de esta modalidad es diferente a la que lleva informacién tactil y propioceptiva
a la corteza S1. En este caso, el axdn de la neurona de primer orden ingresa a la médula
espinal y establece inmediatamente sinapsis con la neurona de segundo orden, cuyo
cuerpo estd localizado en el asta posterior de la médula. El axdn de la segunda neurona
cruza inmediatamente hacia el lado opuesto y asciende por el corddn lateral hasta el

6 Los receptores se adaptan (dejan de descargar) cuando los estimulos son persistentes y constantes. Si
tardan poco en adaptarse se los denomina de adaptacién répida y si tardan mucho se los denomina de
adaptacion lenta.
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tdlamo, en donde hace sinapsis con la neurona sensorial de tercer orden. La tercera
neurona envia su axon hacia la corteza S1 (figura 3).

La cuarta submodalidad es la sensibilidad térmica, que informa acerca de la
temperatura. Los receptores periféricos de la via reaccionan segun la temperatura del
objeto que toma contacto con la piel. La via dentro del SNC sigue el mismo recorrido que
la que lleva informacidn nociceptiva a la corteza S1.
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Las sensaciones somaticas (de las cuatro submodalidades) originadas en un lado del
cuerpo se proyectan al area S1 del I6bulo parietal contralateral, que es el area de
proyeccion primaria de la sensibilidad somatica.
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Las fibras de cada una de las submodalidades somatosensitivas estan topograficamente
ordenadas a lo largo de toda la via. Cada raiz posterior de la médula espinal contiene fibras
procedentes de una region delimitada de la piel. A partir del extremo caudal de la médula,
las primeras fibras en ingresar son las que recogen la sensibilidad de las partes inferiores
del cuerpo y a medida que se asciende por la médula ingresan nuevos contingentes de
fibras provenientes de las partes mas proximas a la extremidad cefdlica. Los nuevos
contingentes de fibras ingresan a la via sensorial adosdandose a los que han ingresado antes,
de modo que la via tiene una disposicion ordenada, somatotdpica, que reproduce la
disposicidn de los receptores en el cuerpo a lo largo de toda la via sensorial.

Organizacion jerarquica del sistema somatosensitivo

La organizacion jerarquica del sistema somatosensitivo se expresa en la diferencia entre los
campos receptivos de las neuronas de primero, segundo y tercer orden. Por ejemplo, el
campo receptivo de una neurona tactil es la porcidn de piel cuya estimulaciéon activa a dicha
neurona. La neurona sdlo se activa si el estimulo se aplica dentro de su campo receptivo.
Los campos receptivos de las neuronas de la via somatosensitiva muestran una
organizacion jerarquica, y por eso el tamafio del campo receptivo de una neurona depende
del lugar que ocupe en la organizacion jerarquica. La neurona de primer orden sélo
responde a estimulos aplicados dentro de su campo receptivo. Varias neuronas de primer
orden hacen sinapsis sobre una neurona de segundo orden y, como resultado de esta
convergencia, la neurona de segundo orden se activa por estimulos aplicados en una regidn
mas amplia resultante de la superposicion de los campos receptivos de las neuronas de
primer orden que le envian informacion (figura 4). De manera similar, el campo receptivo
de una neurona de tercer orden es el resultado de la superposicion de los campos
receptivos de las neuronas de segundo orden de las que recibe informacion. El principio
jerdrquico que rige este tipo de conexiones conduce a un aumento progresivo del tamafio
del campo receptivo desde las neuronas de primer orden a las neuronas de alto orden.

Figura 4. Las diferencias entre los
campos receptivos de las neuronas
de la via somatosensitiva
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Aunque la forma de un objeto se puede percibir de manera pasiva cuando éste toca la
piel, por lo general, el tacto es un proceso activo en el que interviene la exploracion a través
de movimientos de palpacion de los dedos. Asi, participan en paralelo las cuatro
submodalidades de la sensibilidad somatica.

Por ejemplo, en el reconocimiento de un tenedor, las propiedades fisicas del objeto
excitan a los distintos receptores. La submodalidad tactil informara sobre la textura, aristas
y bordes del tenedor, la propioceptiva informard sobre su forma y tamano (a partir del
registro del movimiento y la postura de los dedos durante la palpacién), la modalidad
térmica registrara que se trata de un objeto frio, y finalmente la modalidad del dolor se
activara si ejercemos presion sobre una de las puntas del tenedor.

La informacién somatosensitiva acerca de un objeto es fragmentada por los receptores
periféricos que reaccionan a propiedades fisicas especificas del objeto. Esta informacién
debe ser integrada e interpretada en el cerebro, y la corteza cerebral es el lugar en el que
se realiza esta integracion. La corteza somatosensitiva tiene tres partes: la corteza
somatosensitiva primaria o S1, la secundaria 0 S2 y la corteza parietal posterior que es una
corteza de asociacion multimodal (figura 5).
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Figura 5. Cortezas somatosensitivas

Arriba: vista lateral de las cortezas
somatosensorial primaria (S1), secundaria
(S2) y de asociacién multimodal (parietal
posterior).

Abajo: representacién de la corteza S1 a
través de un corte realizado por la linea
dibujada arriba que muestra las dreas de
Brodmann 3a, 3b, 1y 2 que conforman S1.
También se observa, por delante, la corteza
motora primaria (drea 4) y, por detras, la
corteza parietal posterior (area 5).
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Mapas topograficos, laminas y columnas

Tres aspectos caracterizan la organizacion de las neuronas en la corteza cerebral: la
disposiciéon en mapas topograficos y el ordenamiento de las conexiones en laminas y
columnas.

Mapas topogrdficos

Ya hemos senalado que los sistemas sensoriales se caracterizan por poseer una
organizacion topografica. Esto significa que, en las vias sensoriales, la disposiciéon de
neuronas en los nucleos o “estaciones de relevo” (regiones de sustancia gris) y de los
axones en los haces de proyeccion (sustancia blanca) es estrictamente ordenada. Este
ordenamiento mantiene, refleja y representa en el SN, la disposicion espacial y la densidad
de los receptores ubicados en las superficies sensibles de la periferia (también llamadas
superficies receptoras). El mismo orden caracteriza la proyeccidon desde el tdlamo hacia la
corteza sensorial primaria y la disposicion de las neuronas dentro de la misma corteza
primaria, de manera que puntos de estimulacion adyacentes o préximos en la periferia
activan neuronas adyacentes o préximas en la corteza cerebral. Por ejemplo, si se estimulan
dos puntos proximos de la piel, se activaran dos neuronas proximas en el area
somatosensitiva primaria (S1) y, en su conjunto, el area somatosensitiva primaria
constituye un mapa somatotdpico, es decir, un mapa topografico de las partes del cuerpo.
Lo mismo sucede en el sistema visual; si dos puntos luminosos estan proximos entre si,
estimularan fotorreceptores proximos entre si en la retina, y esta proximidad se mantendra
a lo largo de toda la via visual incluida la corteza visual primaria (V1) ubicada en el I6bulo
occipital. En consecuencia, cada punto de la corteza visual primaria corresponde a un punto
de la retina, y la corteza visual primaria en su conjunto forma un mapa retinotépico, es
decir, un mapa topografico del campo visual reflejado en la retina. Algo similar sucede con
la via auditiva; si el oido es estimulado por dos tonos préximos (sean ambos graves o
agudos), se activaran receptores auditivos proximos en el oido interno, la proximidad se
mantendra a lo largo de toda la via auditiva hasta activar neuronas préoximas en la corteza
auditiva primaria (A1) del l6bulo temporal; si los tonos son muy alejados (un tono muy
grave y el otro muy agudo), las neuronas activadas en la corteza estardn mas alejadas. Esto
se debe a que la disposicién de los receptores en el oido interno y de las neuronas en la
corteza auditiva primaria conforma un mapa tonotdpico, es decir, un mapa topografico de
frecuencias (tonos). El principio general que rige para las dreas de proyeccion primaria de
las vias sensoriales es que neuronas adyacentes en la corteza cerebral tienen campos
receptivos adyacentes.

Por otro lado, se observa que las zonas de la periferia con mayor capacidad
discriminativa, como la piel del pulpejo de los dedos de la mano, o la févea central de la
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retina, tienen una mayor representacion en las cortezas primarias, en comparacion con las
zonas con menor capacidad discriminativa, como la piel de la espalda o las zonas periféricas
de la retina. Esto se debe a que hay mayor densidad de receptores periféricos, es decir,
mayor cantidad de receptores por mm?, en las zonas con mayor capacidad discriminativa
gue en las que tienen menor capacidad discriminativa. En la figura 9, se muestra una
representacion del mapa somatosensitivo humano, también Ilamado “homunculo
sensitivo”, que revela que la superficie de corteza dedicada a recibir informacion
proveniente de la cabezay las manos, es mayor en comparacion con la superficie de corteza
dedicada a recibir informacidn proveniente del tronco y las piernas.

Banchiis Figura 9. Mapa somatosensitivo humano
A la izquierda, representacién de las partes
del cuerpo en el mapa somatosensitivo. El
corte pasa por la circunvolucién parietal

ascendente, en donde se ubica la corteza S1.

Abajo: caricatura basada en el mapa
somatosensitivo.
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El estudio de los mapas topograficos se basd en el método de estimulacidn y registro,
que utiliza la técnica de los potenciales evocados. El principio es sencillo: 1) se colocan
electrodos sobre la corteza cerebral, que registran la actividad eléctrica de las neuronas
subyacentes a cada electrodo, 2) se aplican estimulos a distintas partes de la superficie
receptora (piel, retina, etc.) y 3) se correlaciona la region estimulada del cuerpo, campo
visual, etc., con la localizacion del electrodo que registra mayor actividad. De esta manera,
se traza un mapa cortical que “representa” topograficamente la disposicién de los
receptores en la periferia. Por otro lado, el mapa somatomotor se estudia con una técnica
de estimulacion en la que se aplica un impulso eléctrico en la corteza y se observa qué
musculo o grupo de musculos se contrae.

Por ultimo, las diferencias interespecies también ilustran la manera en que se refleja en
la corteza cerebral la importancia funcional de las diferentes zonas de la periferia. En la
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figura 10, se muestran caricaturas de diferentes especies, elaboradas sobre la base de los
mapas topograficos, en las que las partes mds grandes corresponden a los sectores
corporales mas relevantes para el sentido del tacto de cada especie.

Roedor Gato

Mono > Humano

Figura 10.

Caricaturas de un roedor, un gato, un mono y un humano, elaboradas sobre la base
de los mapas somatosensitivos de dichas especies.

Laminas y columnas

La corteza cerebral mide apenas unos 4 a 6 milimetros de espesor y, segun las regiones,
tiene de 3 a 6 capas que se distinguen por el tipo de células y fibras que contienen (figura
11). La organizacion laminar (en laminas o capas) ordena las conexiones de entrada y

salida. Las cortezas sensoriales
primarias tienen seis capas; la entrada
de la informacién desde el talamo se
hace sobre todo por la capa IV, y la
salida es por las capas Il, lll, Vy VI. La
capa | (plexiforme) es la mas
superficial, tiene pocos cuerpos
neuronales y esta constituida por una
densa red de fibras; a esta capa llegan
prolongaciones de fibras que se
originan en otras areas corticales y el
talamo, que establecen conexiones con
las dendritas apicales (del apice) de
células cuyo cuerpo se localiza en otras
capas.

La capa IV (granular interna) esta
constituida por células granulosas vy
estrelladas, y como se menciond mas
arriba, es el principal sitio de llegada de
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Figura 11. Estructura laminar de la corteza cerebral
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las aferencias sensoriales provenientes del talamo. Esta capa es muy prominente en la
corteza visual primaria de los primates y forma una estria que se observa casi a simple vista
(lo que motivd que a la corteza visual primaria se la denomine corteza estriada). Las capas
[l (piramidal externa), V (piramidal interna) y VI (multiforme) contienen células piramidales
con cuerpo mediano o grande y axones largos, estructuras apropiadas para el envio de la
informacidn a distancia. Los axones de las células piramidales de la capa Il se proyectan a
areas corticales del mismo hemisferio por medio de fibras de asociacién y al hemisferio
opuesto por fibras de proyeccién. La capa V contiene las células piramidales mas grandes,
con axones que se proyectan hacia los ganglios de la base, el tronco cerebral y la médula
espinal; esta capa es muy prominente en la corteza motora primaria. La capa VI contiene
distintos tipos celulares, entre ellos células piramidales que se proyectan al talamo.

El nimero de capas y su organizacion celular permitio la identificacion precisa de areas
corticales con distinta estructura citoarquitecténica y el trazado de mapas
citoarquitecténicos, como el de Brodmann del afio 1930. Sin embargo, el significado
funcional de estas dreas aun esta en estudio. Los mapas topograficos de las areas primarias
descriptos con la utilizacion de técnicas funcionales confirmaron que algunas de las areas
citoarquitectdnicas eran también areas funcionales. Por ejemplo, el area somatosensitiva
primaria coincide con las areas de Brodmann 1, 2 y 3, el mapa motor primario con el area
4 de Brodmann y el mapa visual primario con el area 17.

Inicialmente, los mapas topograficos fueron estudiados con electrodos de 1 a 1,5 mm?

gue se apoyaban sobre la superficie de la corteza. Posteriormente, se comenzo a utilizar
microelectrodos que permitian registrar la actividad de areas mucho mas pequeias y
microelectrodos penetrantes capaces de registrar la actividad de las células de cada capa.
De esta manera, emergid un panorama mas preciso y comenzd a comprenderse la
organizacion de la corteza como un sistema tridimensional con propiedades funcionales
gue emergen a partir de la disposicion de sus células en [dminas y columnas.

En 1957, Mountcastle descubrié que las células de la corteza somatosensitiva estan
organizadas en columnas que se extienden en sentido vertical a través de las seis ldaminas
o capas. Observdé que, si introducia un microelectrodo en sentido estrictamente
perpendicular a la corteza, la actividad que registraba a nivel de cada capa se correspondia
con una Unica modalidad somatosensitiva; por ejemplo, en una penetracién vertical dada,
las células de todas las capas se activaban con estimulos propioceptivos. En cambio, si el
electrodo penetraba de manera oblicua la actividad registrada en cada capa correspondia
a modalidades diferentes. Por ejemplo, las células de las primeras capas respondian a
estimulos propioceptivos y las de las capas mas profundas a estimulos tactiles. Esto sugeria
gue, ademas de una organizacién topografica que representaba las distintas partes del
cuerpo, habia una organizacion en columnas que respondian a distintas modalidades
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somatosensitivas. Como veremos luego, esto condujo a la descripcidn, no de uno, sino de
cuatro mapas somatotdpicos en paralelo dentro del area somatosensitiva primaria
(también llamada S1). El concepto de una columna vertical como una unidad funcional
basica se ha apoyado en la afinidad anatémica y funcional de las células alineadas
verticalmente, que tienden a conectarse entre si. Incluso las conexiones entre areas
corticales del mismo hemisferio o del hemisferio contralateral tienen una organizacidon
columnar. El concepto tuvo una vasta aplicacién en el estudio de la corteza, por ejemplo,
en el descubrimiento de columnas de orientacion en la corteza visual (en donde todas las
células de una misma columna responden a barras luminosas con la misma orientacién).
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