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SOBRE LA ORGANIZACION
COLUMNAR DE LA CORTEZA CEREBRAL

Gabriel Arteaga D."
Hernan José Pimienta J.”

Resumen

En el presente trabajo se exponen, de manera sucinta, las dos principales formas de organiza-
cién estructural de la corteza cerebral de los mamiferos, especialmente de los primates su-
periores: las denominadas organizacion horizontal y organizacion vertical, aunque se hace hin-
capié en esta ultima. El patron de organizacion vertical se refiere a la disposiciéon en ‘laminas’
paralelas a la superficie cortical, mientras que el patréon de organizaciéon vertical describe
agrupamientos celulares, ortogonales a la superficie cortical, los cuales han recibido el nombre
de columnas o médulos y han sido propuestos, por diversos autores, como la unidad minima de
procesamiento de la corteza cerebral y base de postulados psicobiologicos contemporaneos.

Se presentan algunos antecedentes relevantes para el concepto de columna cortical, especial-
mente la documentacion experimental obtenida en las cortezas sensoriales, motoras y de aso-
ciacién. De igual manera, se consideran los componentes celulares, asociados con la organiza-
cion de las columnas corticales. Finalmente, se describen las caracteristicas de la conectividad
especifica, de algunas de las mejor conocidas interneuronas de la corteza cerebral.

Palabras clave: corteza cerebral, médulo, psicobiologia, neurona.

Title: On the Columnar Organization of the Cerebral Cortex
Abstract

This paper exposes succinctly the two main tendencies in the structural organization of the
mammalian cerebral cortex, particularly that of superior primates: the so called “horizontal
organization” and the “vertical organization”, with an emphasis on the latter. The horizontal
pattern of organization refers to the arrangement in “layers” that run parallel to the cortical
surface, whereas the vertical pattern describes clusters of cells orthogonal to the cerebral
surface called “columns” or “modules”, those arrangements have been proposed as the “minimal
processing unit” in the cerebral cortex and constitute the basis of contemporary psychobiological
postulates.
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logia de la Universidad del Valle, aspirante a Ph. D. en Ciencias Bésicas Médicas: Neurociencias.
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Relevant background to the concept of
column is presented, particularly the expe-
rimental data found in the sensorial, mo-
tor and associative cortex. Cellular
components associated with the structure
of the cortical columns are considered.
Finally the specific connectivity of some of
the best known interneurons of the cere-
bral cortex is described.

Key words: Cerebral cortex, module, psycho-
biology, neurone.

Introduccion

Las primeras descripciones de la
estructura de la corteza cerebral se
realizaron durante la segunda mi-
tad del siglo XIX, asociadas con el
desarrollo de las técnicas de tin-
cion celular. Hanover (1840) utili-
z6 por primera vez la fijacion del
tejido nervioso en acido crémico;
asimismo, Von Gerlach (1858) in-
trodujo la tincién celular por me-
dio de dicromato de potasio y car-
min amoniacal (1). Gracias a estos
procedimientos fue posible descri-
bir la corteza cerebral como una
estructura compleja, compuesta
por diversos tipos de células, y
eventualmente, a finales del siglo
XIX y principios XX, el uso de es-
tas metodologias permitié tres
avances conceptuales que funda-
mentan el desarrollo de la mo-
derna neurobiologia de la corte-
za cerebral.

La primera de estas concepciones
corresponde a la formulacion del mo-
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delo de organizacion laminar de la
corteza cerebral, particularmente
la propuesta formulada por Mey-
nert (1867-1872) y por Lewis y
Clarke (1878). Estas propuestas
establecieron, en general, que la
corteza cerebral de los mamiferos,
incluida la humana, esta consti-
tuida por seis laminas’ o estratos,
emplazados en sentido paralelo a
la superficie pial y que son dife-
renciables en funcion del tipo y el
tamano de las células que los com-
ponen (1),(2).

En segundo lugar, como una conse-
cuencia de la formulacion preceden-
te se desarrollan los llamados ma-
pas citoarquitectonicos, los cuales
fraccionan la superficie de la corteza
cerebral en cierto nimero de areas,
en funcion de presuntas variacio-
nes sistematicas en la composicion
celular, en toda la topografia corti-
cal. De los diversos mapas propues-
tos, sin duda, el mas conocido es el
de Brodman (1906, 1909 y 1912),
el cual adopta el modelo de las seis
laminas e introduce una nomencla-
tura numeérica todavia ampliamen-
te utilizada, para la denominacion
de 52 areas en la corteza cerebral
humana (3),(4),(5)-

Finalmente, hacia finales del siglo
XIX, el neuroanatomista espanol
Santiago Ramoén y Cajal (1900) de-
sarrolla la denominada teoria neu-
ronal, ya propuesta por Waldeyer
(1886), en la cual se establece que
la neurona constituye la unidad
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Sobre la organizacién columnar de la corteza cerebral

estructural, funcional y trofica del
sistema nervioso. A la vez, esta teo-
ria caracteriza las neuronas como
elementos celulares discretos, sepa-
radas por el espacio sinaptico. Aun-
que los términos neuronay sinapsis
fueron acunados por Waldeyer y por
Sherrington, respectivamente, fue
sin duda el extenso trabajo de ob-
servacion y descripcion de la com-
posicion celular del tejido cerebral,
desarrollado por Ramoén y Cajal, lo
que universalizo la “doctrina neu-
ronal del sistema nervioso” y le va-
li6 a su autor el premio Nobel de Fi-
siologia en 1908 (6),(7).

Desde otra perspectiva, Marin-Padilla
(1998) considera que el desarrollo
contemporaneo de las concepciones
sobre la estructura de la corteza cere-
bral se organiza en torno a dos es-
cuelas que se caracterizan por la
utilizacion de métodos diferentes de
preparacion y tincion del tejido ner-
vioso. Por una parte, la Escuela Ale-
mana, que utiliza métodos que per-
miten apreciar preferencialmente
los cuerpos celulares o somas de las
neuronas con la utilizacion de viole-
ta de Cresyl o tincion de Nissl, la cual
reacciona con los corpusculos de
este nombre localizados en el cito-
plasma de las neuronas y permite
apreciar la organizacion de laminas
horizontales. Este procedimiento
condujo a esta escuela a las descrip-
ciones y mapas citoarquitectonicos,
como el ya mencionado de Brodman
(8),(9). Por otra parte, la Escuela
Espanola de Citoarquitectura se en-

raiza en el trabajo monumental de
Ramoén y Cajal y sus discipulos, el
cual a su vez se basa en las tinciones
con dicromato de potasio y nitrato
de plata, desarrolladas por el fisio-
logo italiano Camilo Golgi (1886),
quien por esta razén compartio la
distincion del Nobel con Ramoén y
Cajal.

A diferencia de los métodos que per-
miten visualizar los somas neuro-
nales, en el procedimiento de Golgi,
si bien s6lo reaccionan aleatoria-
mente una de cada cien neuronas,
es posible a cambio la impregnacion
de todas las proyecciones dendri-
ticas y axonales de cada una de las
neuronas reactivas. De esta mane-
ra se hace evidente, en primer lu-
gar, que las células nerviosas poseen
una muy considerable profusion de
procesos de interconexion (neu-
ropilo) y, en segundo lugar, que és-
tos se extienden dentro del plano
vertical, especialmente en el caso de
las neuronas piramidales, las cua-
les, como lo senala Fedelman (1984),
tienden a tener una marcada pola-
rizacion en el sentido vertical de la
corteza cerebral.

La descripcion de columnas en
la corteza cerebral

Desde el punto de vista experimen-
tal, la descripcion de columnas en la
corteza cerebral se ha realizado prin-
cipalmente utilizando diversas espe-
cies de mamiferos, incluidos huma-
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nos; pero, sobre todo, la descripcion
de estas estructuras se ha desarro-
llado en una suerte de progresion
desde las cortezas sensoriales, don-
de fueron originalmente identifica-
das, hasta las cortezas de asocia-
cion y la corteza motora primaria.

Ademas de la obra de Ramoén y Cajal,
la primera referencia a unidades de
organizacion vertical de la corteza
cerebral la hace Llorente de N6 (1938
y 1949), quien describe ‘cilindros’
funcionalmente dispuestos en tor-
no a elementos tanto aferentes como
eferentes, caracterizados por un
patrén de conexiones internas. A
estos cilindros el autor los conside-
ra como unidades “elementales de
procesamiento” de la corteza cere-
bral. El término columna, sin em-
bargo, fue utilizado originalmente
por Von Economo y Koskinas (1925)
en la descripcion de la organizacion
histologica del giro temporal supe-
rior de sujetos humanos, donde la
presencia de moédulos verticales
parece muy obvia, especialmente
cuando se utilizan tinciones de Nissl
[citados por Buehoeveden y Casa-
nova (5) y Mountcastle (10)].

Por otra parte, la propuesta formal
de una organizacion en columnas de
la corteza cerebral, lo que ha sido
llamado la hipétesis columnar, fue
formulada por Mountcastle [1957,
1959y 1973, citado por Mountcas-
tle (10),(11)], basado en sus trabajos
experimentales en que utilizo6 la pe-
netracion de electrodos en sentido

Arteaga D. G., Pimienta J. H.

perpendicular a la superficie de la
corteza somatosensorial de gatos y
monos. Este procedimiento les per-
mitié a los investigadores identifi-
car series verticales de neuronas a
lo largo del recorrido del electrodo,
las cuales responden al mismo es-
timulo. De esta manera, describie-
ron agrupamientos de células que for-
man columnas verticales, las cua-
les procesan en conjunto informa-
cién procedente de la misma fuente
de estimulo, es decir, poseen el mis-
mo campo receptivo.

Una nueva y significativa validacion
experimental de la hipotesis colum-
nar se produjo durante los anos se-
senta del siglo pasado, con el ga-
lardonado trabajo de Hubel y Wiesel
(1980). Estos investigadores, utili-
zando la misma técnica de electro-
dos penetrantes ortogonales a la su-
perficie cortical, pero esta vez empla-
zados en la corteza visual primaria
de monos rhesus, describieron gru-
pos celulares que los autores carac-
terizaron como columnas de domi-
nancia ocular y columnas de orien-
tacion, definidas por las proyeccio-
nes aferentes procedentes del nu-
cleo geniculado lateral del talamo.

Estas estructuras estan organiza-
das sobre el mismo principio de co-
rrespondencia de la organizacion
vertical, bien sea con areas delimi-
tadas del campo receptivo o con
caracteristicas especificas de los
estimulos procesados, como la for-
ma o el color (13), (14), (15). De igual
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Sobre la organizacion columnar de la corteza cerebral

Figura 1. Representacion esquematica de una minicolumna de la corteza visual de felinos

(izquierda). Representacion de las principales células que estan implicadas en un circuito in-

trinseco o local (derecha) (12).
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manera, se ha descrito la existen-
cia de patrones organizativos modu-
lares, mas alla de la corteza estria-
da. Britten (1998), utilizando regis-
tro mediante electrodos penetran-
tes, senala que en la vertiente dor-
sal del sistema visual de macacos,
correspondiente al area temporal
medial, se encuentran agregados de
células con patrones de respuesta
similar.

Otro hito significativo en la consolida-
cion de la hipotesis columnar en el
ambito de las cortezas primarias sen-
soriales lo constituyen los trabajos
de Woolsey y Van der Loose (1970) y
de Welker (1976), quienes describie-
ron una estructura especifica locali-
zada en la lamina IV de la corteza

somatosensorial de roedores, a la
cual los investigadores denominaron
barrels. Estas estructuras estan
asociadas con la percepcion comple-
jadel espacio y presentan una corres-
pondencia punto a punto con los ‘bi-
gotes’ (whiskers) del lado contrala-
teral del hocico del animal, es decir,
nuevamente, conforman un esque-
ma de correspondencia receptoto-
pica con regiones especificas del
campo receptivo y areas discretas
de la corteza cerebral (16),(17).

La descripciéon de la organizacion
columnar en las cortezas auditivas
remite a la identificaciéon de la pro-
yeccion tonotopica en la corteza au-
ditiva primaria de mamiferos. De
acuerdo con Levine y Sheffner (18),
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la membrana basilar, localizada en
el interior de la coclea es un “anali-
zador de frecuencia”, de tal manera
que areas especificas de su super-
ficie responden preferencialmente
dentro de ciertos rangos de frecuen-
cia. Estos rangos, a su vez, estan
representados de manera sistema-
tica en la superficie de la corteza
auditiva primaria y conforman cur-
vas de isofrecuencia en sentido an-
teroposterior (18). Por otra parte, en
direccion ortogonal al vector ante-
riormente descrito, se organiza otro
mapa en el sentido dorsoventral, el
cual codifica la amplitud de las
ondas sonoras.

De esta manera, por lo menos dos
componentes de los estimulos au-
ditivos (frecuencia y amplitud) es-
tan representados de manera sis-
tematica en las cortezas auditivas
primarias; pero, de igual manera,
otras caracteristicas de respuesta
auditiva se encuentran segregadas
en estas regiones corticales (19),
(20). Por otra parte, la utilizacion
de microelectrodos penetrantes en
corteza auditiva primaria revela la
presencia de columnas de células
con preferencias de respuesta si-
milares, tanto en frecuencia como
en amplitud de las ondas sonoras
(18). Igualmente, estudios con tra-
zadores retrogrados sugieren una
organizacion modular para el pro-
cesamiento de diversas propieda-
des de los estimulos auditivos, en
la corteza auditiva primaria de
mamiferos (20).

Arteaga D. G., Pimienta J. H.

Una descripcion anatémica de la
organizacion modular en diversas
regiones de la corteza cerebral de
roedores fue realizada por Escobar
etal. (21), quienes utilizaron la mar-
cacion de la proteina MAP-2, me-
diante el anticuerpo monoclonar
59, para estudiar las fibras del ci-
toesqueleto de neuronas pirami-
dales. Los autores reportan un pa-
tréon de organizacién de tipo ‘panal’
para las arborizaciones terminales
de dendritas apicales de neuronas
piramidales, con variaciones en la
forma de las columnas, dependien-
te de la region cortical considerada.

En la corteza motora la descripcion
de una organizacién columnar ha
sido menos evidente, quiza porque
se trata del sistema de salida (efe-
rente), el cual supone la sintesis de
informacién, que depende de las
areas sensoriales, particularmente
de la corteza parietal posterior. No
obstante, Lev y White (22) han des-
crito una organizaciéon de tipo co-
lumnas en la corteza motora prima-
ria de ratones. Estos investigadores,
utilizando la marcacion de las fibras
del citoesqueleto, mediante el anti-
cuerpo contra la proteina MAP-2,
marcaron las dendritas de neuronas
piramidales y encontraron un pa-
tron de organizacion modular si-
milar al descrito en las cortezas
sensoriales.

Por su parte, Meyer [1983, citado
por Mountcastle (11)] describe en la
lamina V de la corteza motora pri-
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Sobre la organizacién columnar de la corteza cerebral

maria, de primates superiores, gru-
pos de neuronas piramidales distri-
buidos intermitentemente en el pla-
no horizontal. El investigador des-
cribe que tanto las neuronas pira-
midales como las no piramidales se
organizan en agregados tipo colum-
na, de unas 300 um de diametro,
separadas por espacios de aproxi-
madamente 100 um, los cuales pro-
yectan eferentes a grupos individua-
les de neuronas motoras de la mé-
dula espinal. Por otra parte, Keller
(23) propone que en los primates la
corteza motora esta compuesta por
agregados columnares o modulos de
neuronas asociados con los diferen-
tes aspectos de un movimiento par-
ticular. Adicionalmente, estas co-
lumnas suponen patrones internos
de conexiones excitatorias e inhi-
bitorias, cuya modificacion tiene
lugar en funcion de la experiencia,
es decir, de la plasticidad cortical.

Rizzolatti y Luppino (24) sehalan que
la corteza motora primaria esta cons-
tituida por un ‘mosaico’ de areas
anatomica y funcionalmente segre-
gadas, conectadas profusay recipro-
camente con la corteza parietal pos-
terior, las cuales constituyen las
unidades basicas del sistema motor,
cuyo papel general es transformar
la informacion sensorial en accion.

En una direccion similar, Sanes y
Donoghue (25) subrayan que los
hallazgos empiricos de diversas
fuentes apuntan a una considera-
cién segun la cual la organizacion

somatotopica de la corteza motora
primaria es aplicable tan sé6lo a re-
giones corporales relativamente
grandes, como brazos, piernas, cara,
etc. Internamente, cada una de esas
divisiones estaria compuesta por
redes distribuidas de conexiones,
que reclutan poblaciones amplias de
neuronas para la ejecuciéon de pa-
trones complejos de actividad.

Finalmente, en lo que concierne a la
organizacion columnar de la corte-
za cerebral en areas de asociacion,
se considera a continuacion una
muestra minima, pero de alguna
manera representativa, de los diver-
sos trabajos de investigacion sobre
el tema en cuestion, realizados en
primates superiores, tanto en lo que
corresponde a las estrategias meto-
doloégicas como a los problemas y
resultados que éstos han permitido
esclarecer.

Quiza la primera descripcion ana-
tomica de moédulos o columnas en
areas de asociacion cortical se en-
cuentra en la aproximacion morfo-
légica inaugurada por el trabajo de
Goldman y Nauta (26), en el cual se
realiza marcacion retrograda me-
diante [*H]leucina y [*H]prolina, en
tres areas de la corteza frontal de
monos rhesus: corteza motora pri-
maria, giro orbital medial y region
prefrontal dorsolateral, comprendi-
da en el labio superior del surco
principal. En estas areas los investi-
gadores describieron columnas ver-
ticalmente orientadas, las cuales se
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extendian en todas las laminas cor-
ticales. Estas estructuras poseen dia-
metros entre 200 y 500 um, inter-
digitadas con regiones de diametro
equivalente, pero pobres en compo-
sicién celular.

En un estudio similar, Bugbee y
Goldman-Rakic (27) utilizaron la téc-
nica de trazado retrogrado para ca-
racterizar la organizacién columnar
de la corteza cerebral en dos espe-
cies de primates del Viejo y del Nue-
vo Mundo, especialmente en las
areas de asociacion prefrontal. Los
resultados mostraron que el tama-
no de las columnas corticales es
consistentemente similar entre las
dos especies estudiadas, a pesar de
diferencias considerables en el tama-
no global del cerebro. Los investiga-
dores sugieren, a partir de los resul-
tados, que la tendencia evolutiva de
la corteza cerebral probablemente se
orient6 hacia el aumento del nime-
ro de las columnas, mas que hacia
el aumento del espesor cortical.

Levitt et al. (28) estudiaron los pa-
trones de conectividad inter e intra-
laminar de las neuronas piramida-
les localizadas en la corteza prefron-
tal de macacos, correspondiente a
las areas 9 y 46 de la nomenclatura
de Walker (1948). Con este propo-
sito, los investigadores realizaron
microinyecciones de biocitina para
trazar las proyecciones ortogradas
de las neuronas piramidales, de las
laminas superficiales de la corteza
(supragranulares) en estudio.

Arteaga D. G., Pimienta J. H.

Las inyecciones produjeron un pa-
tron de marcacion lateral dentro de
la misma area, en una superficie de
200-400 im de diametro y 2,5 mm
de longitud, centradas en el sitio de
la inyeccion. De igual manera, des-
de este mismo sitio se describen fi-
bras colaterales que forman bandas
marcadas, interpuestas entre ban-
das sin marcar. De acuerdo con los
investigadores, este patréon se for-
ma a partir de las proyecciones que
vienen de neuronas piramidales,
localizadas en las laminas I, Ill y V,
las cuales terminan en las laminas
superficiales I-III (28).

Kritzer y Goldman-Rakic (29) inves-
tigaron, igualmente, la circuiteria
intrinseca de la corteza prefrontal de
monos rhesus, pero utilizando mar-
cacion retrograda con toxina de co-
lera (B). Los autores describen dife-
rentes tipos de patrones ascenden-
tes y descendentes, asi como circui-
tos locales intra e interlaminares,
que en general son compatibles con
la organizacion en columnas verti-
cales, la cual en conjunto constitu-
ye el patréon de bandas descrito en
otros estudios. Los investigadores
hacen notar que los circuitos que
se encuentran en estas areas corti-
cales se diferencian de otros, como
los descritos en cortezas sensoria-
les y que estas diferencias se corres-
ponden seguramente con diferen-
cias funcionales.

Finalmente, en un trabajo en el cual
se combinan las técnicas de mar-
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cacion mediante transporte ante-
rogrado y retréogrado, Pucak et al
(30) se proponen la “reconstruccion
espacial” de los patrones de proyec-
cion de las neuronas piramidales,
tanto a través de los axones princi-
pales como de los colaterales. Las
neuronas de interés se encontraban
localizadas en la lamina III, en la
corteza prefrontal (areas 9y 46), de
monos rhesus.

Los autores describen agregados in-
trinsecos (intrinsic clusters) dispues-
tos en los ya mencionados patrones
de bandas, por marcacion de cola-
terales axonicos, los cuales presen-
tan conectividad reciproca, como lo
evidencia la doble marcacién. Por
otra parte, el transporte a través de
axones principales formé agregados
asociativos (associational clusters)
igualmente dispuestos en forma de
bandas marcadas, alternadas con
bandas no marcadas (30).

Los resultados permitieron mostrar
que el tamano de las bandas mar-
cadas anterdgrada o retrograda-
mente tiende a ser igual; de la mis-
ma manera, las bandas de proyec-
cién, formadas por los axones prin-
cipales, tienden a tener el mismo ta-
mano que las bandas intrinsecas,
formadas por colaterales axénicos
(aproximadamente 300 um). Los in-
vestigadores estan de acuerdo en
considerar que estas estructuras, ca-
racterizadas por convergencia, diver-
gencia y reciprocidad en su conec-
tividad local, constituirian el sus-

trato anatomico basico de los pro-
cesos complejos ejecutados por es-
tas areas corticales.

Concepto de moédulo cortical

No solamente la descripciéon sino
sobre todo la conceptualizacion del
modelo de columnas o médulos cor-
ticales recibié un impulso definiti-
vo a partir del trabajo del neurobio6-
logo hungaro Janos Szentagothai
(1969, 1975 y 1983). Este investi-
gador, basandose en los trabajos fi-
siolégicos de las décadas de los cin-
cuenta y de los sesenta del siglo
pasado, especialmente los de Mount-
castle, en corteza somatosensorial
de gatos, y los de Hubel y Wiesel,
en corteza visual de primates, in-
trodujo el concepto de principio de
arquitectura modular, para estable-
cer un sustrato anatémico a estos
fenémenos que habian sido descri-
tos fisiologicamente (31).

En particular, Szentagothai propo-
ne un modelo tridimensional en el
cual los modulos o columnas, tan-
to en las cortezas sensoriales como
en las de asociacion, estarian defi-
nidos a partir de tres componentes
basicos. En primer lugar, por las
proyecciones aferentes hacia el mo-
dulo, asi como por las proyecciones
eferentes que del modulo se dirigen
a otras regiones de la corteza cere-
bral. En segundo lugar, por los com-
ponentes neuronales del médulo,
considerados funcional y morfolo-
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gicamente como pertenecientes a dos
grandes categorias: neuronas exci-
tatorias e inhibitorias. En tercer lu-
gar, por el médulo cortical, que pue-
de ser descrito en términos de su cir-
cuiteria interna —vale decir el pa-
tron de conectividad intrinseco que
se establece entre los componentes
celulares, mencionados anterior-
mente— (31).

Szentagothai senala que en la cor-
teza de asociacion de los mamife-
ros un moédulo, cuyo didmetro es de
300 um en promedio, estaria com-
puesto por aproximadamente cua-
tro mil neuronas, de las cuales, en

Arteaga D. G., Pimienta J. H.

términos generales, el 70%-80%
serian neuronas piramidales, es
decir, neuronas de proyeccion. Los
axones de estas células pueden diri-
girse a otras areas de la corteza ce-
rebral del mismo hemisferio o pue-
den cursar a través del cuerpo ca-
lloso hacia regiones homoélogas ‘en
espejo’, de la corteza del hemisferio
contralateral. El autor estima que
cada médulo podria recibir y a su
vez proyectar hacia por lo menos
otros cincuenta médulos respecti-
vamente. Finalmente, considera que
en la neocorteza cerebral humana
existirian al menos tres millones de
estas estructuras.

Figura 2. Neuronas piramidales y no piramidales que forman los circuitos intrinsecos de la

corteza cerebral (11)
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Sobre la organizacién columnar de la corteza cerebral

En la figura anterior se represen-
tan tanto los aferentes talamicos
como dos de los sistemas de eferen-
tes desde la corteza: cortico-cortical
y cortico-subcortical. Por otra par-
te, Eccles (31) se ha aproximado al
concepto de modularidad de la cor-
teza cerebral, desde el punto de vis-
ta de su contribucion a la operati-
vidad de la misma. Considera que
los modulos son los “... elementos
anatémicos basicos en el disefio fun-
cional del cortex”. En esta direccion,
el autor seniala que la funcion de la
corteza cerebral depende critica-
mente de los patrones de conecti-
vidad de los moédulos corticales; no
obstante, tales patrones se refieren
no solamente a la dimensién espa-
cial, sino también a la temporal, en
la medida en que la conectividad
variaria “momento a momento”, en
funcion del flujo de la informacion
aferente (31).

En el contexto del problema mente-
cerebro, Eccles (32) hace observar
que un correlato anatéomico de la
operacion modular de toda la cor-
teza cerebral lo constituye la orga-
nizacion en agregados discretos
(bundles) de las dendritas apicales,
de las neuronas piramidales, las
cuales tienen un curso intracortical
ascendente hacia la lamina I. El
autor denomina a estos agrupamien-
tos dendronesy los considera micro-
circuitos estructurales de la corte-
za cerebral. Estas estructuras, pos-
tula, constituirian el punto de inte-
raccion entre los eventos neurales y

procesos mentales unitarios, a los
cuales por contrapartida denomina
psicones. Dicha interaccion seria
analoga a la que se ha propuesto
para los campos de probabilidad de
la mecanica cuantica, los cuales
pueden ejercer efectos en microsi-
tios, a pesar de carecer de energiay
de masa (33).

Un dendron estaria constituido por
aproximadamente cien dendritas
apicales, de igual ntumero de célu-
las piramidales, localizadas en di-
ferentes laminas corticales; la mi-
tad provendria de piramidales de la
lamina V, mientras que el resto se
reclutaria de piramidales localiza-
das en las laminas II y III. El dia-
metro de esta estructura seria de
50 im en promedio, lo cual repre-
senta so6lo una fracciéon del diame-
tro atribuido a las columnas corti-
cales, en trabajos experimentales,
previamente mencionados.

Al menos desde el punto de vista de
sus dimensiones, como se vera mas
adelante, la estructura propuesta
por Eccles parece mas compatible
con el concepto de mini o microco-
lumna, descrita por otros autores.
Finalmente, el estimado total de es-
tas unidades en la corteza cerebral
humana es de cuarenta millones,
cifra que ampliamente podria dar
cuenta de toda la riqueza de la ex-
periencia mental humana (31), (32).

Mountcastle (10),(11), como ya se ha
senialado, fue el pionero en la des-
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cripcion de los modulos corticales
en las areas sensoriales primarias,
por medio del uso de métodos fisio-
logicos. Pero, ademas, a este autor
se debe la formalizacion de la teo-
ria de la organizacion columnar de
la corteza cerebral, de acuerdo con
la cual la “unidad basica de la ope-
racion cortical es la mini-columna”,
una estructura de orientacion ver-
tical, constituida por grupos de en-
tre ochenta y cien neuronas, distri-
buidas a lo largo de todas las lami-
nas corticales, excepto la primera
por su carencia relativa de células
(10),(11).

Cada minicolumna contendria to-
dos los tipos de células de la corte-
za, en proporciones diferentes, de-
pendiendo del area y de la funcién.
Desde el punto de vista funcional,
estas estructuras constituyen “uni-
dades de procesamiento complejo”,
cuya funcion se describe como una
operacion de transformacion de los
imputs en outputs, mediante cade-
nas de procesamiento intrinseco.
Por otra parte, las conexiones intra-
corticales largas pondrian en rela-
cién columnas con propiedades simi-
lares en el terreno funcional.

Por su parte, las columnas estarian
conformadas por grupos de minico-
lumnas unidas por conexiones ho-
rizontales cortas, que comparten el
mismo imput, ademas de un cierto
numero de propiedades fisiologicas.
El nimero de minicolumnas en el
interior de una columna podria ser

Arteaga D. G., Pimienta J. H.

variable, entre cincuenta y ochenta,
en funcion de las diferencias en los
espacios entre ellas. El diametro de
una columna estaria en el rango de
300 a 500 um, con relativamente
poca variacién entre especies que
difieren varios 6rdenes de magnitud
en el tamano global del cerebro.

Jones (12) senala que la hipotesis
de una organizacion columnar, prin-
cipalmente en las cortezas senso-
riales, requiere un patrén de conec-
tividad intrinseco, caracterizado por
su orientacién vertical y por la dis-
tribucién del imput hacia regiones
supra e infragranulares, desde las
neuronas de la lamina IV, donde
terminan las proyecciones proce-
dentes de los nuicleos talamicos. De
igual manera, el autor observa que
la cuestion de la dimension de las
presuntas columnas corticales es cri-
tica, pues se trataria de determinar
una estructura lo suficientemente
pequena, como para que efectiva-
mente sea una unidad elemental de
procesamiento, independiente de las
particularidades del area cortical
donde se encuentre localizada.

Quiza el pionero de esta idea halla
sido Creutzfeldt (1977), quien sefia-
la que la estructura de la corteza
cerebral es homogénea en toda su
extension, con variaciones solamen-
te en la procedencia de sus afe-
rencias y en el destino de sus pro-
yecciones eferentes (2). Jones (12)
indica que los referidos patrones de
conectividad constituirian la clave

Revista Colombiana de Psiquiatria, Suplemento No. 1, Vol. XXXIIl, 2004 878
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final en la determinacion de las co-
lumnas, solo si es posible demos-
trar que efectivamente existe un
“patron repetitivo de conectividad
intrinseca”.

En esta direccion, Somogyi et al.
(34) senalan que es posible estable-
cer un patréon estandar de conec-
tividad intrinseca (al que denomi-
nan circuito cortical basico, o circui-
to candnico) en la corteza cerebral
sobre la base de la conectividad
sinaptica y de las caracteristicas
moleculares de esas mismas sinap-
sis. Se trata de un dispositivo de
conexiones entre tipos de células
diferentes, mediados por sinapsis
excitatorias o inhibitorias, el cual
se repite iterativamente en cada
una de las laminas corticales, en
funcion de las presiones evolutivas
por el aumento en la capacidad de
procesamiento.

Los investigadores proponen una
caracterizacion de la corteza cere-
bral desde esta circuiteria basica,
en la cual destacan que:

El cortex cerebral consiste de 1. - Una
amplia poblacion de neuronas prin-
cipales (piramidales), conectadas re-
ciprocamente con el talamo y entre
si, via axones principales y colate-
rales, los cuales liberan ami-
noacidos excitatorios (principal-
mente glutamato) y 2.- Por una po-
blacién mas reducida de neuronas
inhibitorias, principalmente GABA-
érgicas, que conforman circuitos lo-

cales, con las neuronas piramidales
y entre si. (34)

Buxhoevedeen y Casanova (5) han
sefialado que el concepto de colum-
nas celulares permite establecer
una correlacién mas directa entre
la funcién y la estructura de la corte-
za cerebral de mamiferos. Estos
autores destacan que las minico-
lumnas constituyen una especie de
matriz basica (template) de la organi-
zacion cortical, que constituye una
organizacién completa en si misma.
Este hecho concede la ventaja de la
modularidad: una columna puede
establecer interacciones con unida-
des similares adyacentes o distan-
tes, que aumentan de esta manera
la complejidad de los niveles de pro-
cesamiento de la informacion.

No obstante lo anterior, los investi-
gadores creen que es erroneo consi-
derar a las minicolumnas como uni-
dades repetitivas tipo clones; por el
contrario, aunque homogéneas en su
disefio basico, definido por proyec-
ciones de entrada (inputs), proyec-
ciones de salida (outputs) y por los
patrones de circuiteria interna, las
minicolumnas pueden presentar,
sin embargo, variaciones considera-
bles dependiendo, entre otros facto-
res, de su localizacion en la corteza,
asicomo de su conectividad extrin-
seca. Por otra parte, los autores
piensan que el analisis de las va-
riaciones en la organizacion de las
minicolumnas constituiria una cla-
ve en la identificacion de los meca-
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nismos fisiopatolégicos en trastor-
nos como el autismo, la esquizofre-
nia o el sindrome de Down (5).

Columnas corticales, desarrollo
y evolucion

Una de las lineas de argumentacion
mas interesantes y mas solidas que
sustentan la hipétesis de la organi-
zacion modular en columnas vertica-
les de la corteza cerebral proviene de
las investigaciones del desarrollo tem-
prano de la misma, durante el perio-
do de la llamada corticogenia. En par-
ticular, Rakic (35), (36),(37) ha pro-
puesto la hipétesis de la unidad ra-
dial, en la cual se describe la secuen-
cia de eventos en el desarrollo cortical
que luego conducira a la organizacion
en columnas en la corteza cerebral
madura. Se parte de sefialar que en
primates, incluidos humanos, la for-
macién de la corteza cerebral tiene
lugar durante la primera mitad del
desarrollo embrionario.

Este fenomeno se inicia en la zona
proliferativa de la region periventri-
cular del cerebro embrionario, don-
de los primordios de las neuronas
corticales (neuroblastos) se multipli-
can mediante ciclos sucesivos de di-
vision mitética. Al final de este pro-
ceso, después de la ultima division
celular, las neuronas corticales ‘mi-
gran’ en direccion a la superficie pial
y conforman una organizacion des-
crita como inside-out. En este pa-
tron, las neuronas mas recientes

Arteaga D. G., Pimienta J. H.

sobrepasan a las ya establecidas en
la placa cortical, formando una “co-
lumna radial”, la cual constituye la
unidad fundamental de la corteza
en desarrollo (35).

Las vias a lo largo de las cuales se
produce la migracion celular descri-
ta estan constituidas por una estruc-
tura radial de células gliales (scal-
fold), 1a cual tiene s6lo una existen-
cia transitoria durante la fase migra-
toria. La hipétesis de la unidad ra-
dial senala que en el plano horizon-
tal la posicion de las células en la
corteza madura dependera de la posi-
cion relativa de las células precur-
soras, en la zona proliferativa peri-
ventricular, la cual constituye de esta
manera una suerte de protomapa de
la corteza en formacion (35).

Por otra parte, la posicion de las cé-
lulas dentro de una columna verti-
cal estaria dada por el momento en
el cual fueron generadas. De esta
manera, todas las células que estan
localizadas dentro de la misma co-
lumna comparten el mismo lugar de
origen, migran por el mismo conjun-
to de células gliales radiales, pero
han sido generadas durante diferen-
tes momentos.

Desde este punto de vista, el tama-
no de la superficie cortical estaria
determinado por el numero de las
columnas radiales, formadas a su vez
por el niumero de divisiones mito-
ticas (simétricas) de las células pro-
genitoras, antes del inicio de la
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Sobre la organizacién columnar de la corteza cerebral

migracion celular. Mientras que las
variaciones y el espesor de la corteza
dependerian del numero de células
dentro de cada columna, determina-
do a su vez por el numero de divisio-
nes asimétricas de las células pro-
genitoras, después del inicio de la
migracion celular (35),(37).

Coherente con lo anterior, en mami-
feros la evolucién de la corteza ce-
rebral parece seguir una tendencia
hacia el aumento de la superficie,
cuyo incremento se estima hasta en
mil veces; mientras que el espesor
cortical permanece relativamente
estable. De esta manera, la expan-
sion de la corteza se produciria en
funcién de “... cambios en la cinética
proliferativa de las células fundado-
ras en la zona ventricular” (37), lo
cual produce como resultado el au-
mento de las columnas corticales,
sin cambios significativos en el espe-
sor cortical. En este sentido, Kor-
man y Rakic (38) han descrito cam-
bios en la duracion del ciclo celular
y, consecuentemente, en el nume-
ro de divisiones mitoticas entre es-
pecies de roedores y primates, que
muestran un aumento hasta de cin-
co veces, en el caso de los primates.

La estructura de las columnas
corticales

Desde las aproximaciones iniciales
de Llorente de N6 (5),(11), la estruc-
tura de los modulos o columnas cor-
ticales se ha descrito a partir de tres

elementos basicos. En primer lugar,
los componentes neuronales, que
constituyen la base celular de esta
estructura; en segundo lugar, el
conjunto de proyecciones que en-
tran y salen del modulo, constitu-
yendo su conectividad extrinseca, y,
en tercer lugar, las conexiones in-
ternas que conforman los llamados
circuitos intrinsecos.

Los componentes neuronales de las
columnas corticales, a pesar de su
crecido ntimero, se pueden clasificar
en dos tipos principales de acuerdo
con su morfologia externa y con su
funcion en el procesamiento de la
informacién (4). Hacia finales del
siglo XIX, Golgi propuso establecer
una diferenciacion basica entre neu-
ronas cuyos axones abandonan la
corteza cerebral, para terminar en
regiones relativamente distantes de
su origen, a las cuales denomino
neuronas tipo I, y neuronas cuyos
axones de corta trayectoria se ra-
mifican localmente, para las cuales
propuso la denominaciéon de
neuronas tipo II (39).

De esta manera, sobre la base de las
caracteristicas del axon, las células
del tipo I de Golgi corresponden a
neuronas de proyeccion, mientras
que las células del tipo II, a inter-
neuronas, las cuales conforman cir-
cuitos locales generalmente inhi-
bitorios, cuya morfologia y localiza-
cion en la corteza varia en funcion
de las conexiones especificas que
establecen (11),(34),(40).
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Por otra parte, Le Vay (1973) intro-
dujo otro importante criterio de cla-
sificacion de las neuronas corticales,
basado en la presencia de espinas
sinapticas en la membrana celular.
Desde esta perspectiva, las neuronas
de la corteza se dividen en dos gran-
des grupos: espinosasy lisas (4). Den-
tro del primer grupo se incluyen la
totalidad de las neuronas pirami-
dales, asi como algunos tipos de in-
terneuronas de la lamina IV, las cua-
les constituyen los blancos primarios
para las proyecciones talamicas en
las cortezas sensoriales. Por otra par-
te, el grupo de las neuronas lisas o
poco espinosas esta conformado por
todas las demas interneuronas, lo-
calizadas en diferentes zonas del es-
pesor cortical (5), (41).

Las neuronas de proyeccion cons-
tituyen el 70%-80% de todas las
neuronas de la corteza cerebral de
los mamiferos (4),(42) y su morfolo-
gia se ajusta, en términos genera-
les, al modelo de las células pirami-
dales (Fedelman y Peters, 1984). Es-
tas células se encuentran presentes
en toda la corteza cerebral, a excep-
cion de la lamina I, pero son parti-
cularmente evidentes, en las lami-
nas II-IIT y V-VI, donde se originan
los principales sistemas eferentes de
la corteza cerebral (11).

Las células piramidales, aunque
constituyen el tipo de neurona mas
abundante de la corteza cerebral de
mamiferos, presentan un fenotipo
relativamente homogéneo, y las varia-
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ciones se observan principalmente en
el tamanio del soma y en la extension
de sus procesos, caracteristicas que
constituyen los criterios basicos para
su clasificacion. Por otra parte, se ha
establecido claramente que la mayo-
ria de las neuronas de proyeccion uti-
lizan neurotrasmisores aminoacidi-
cos, principalmente glutamato y en
menor medida aspartato, cuya accion
en la membrana postsinaptica es des-
polarizante, es decir, produce un efec-
to general excitatorio (43),(44),(45).

Las neuronas del segundo tipo, aun-
que menos numerosas que las ante-
riores, presentan, sin embargo, una
considerable variacién en su morfo-
logia, al punto que se han descrito
alrededor de quince tipos distintos
(40),(41). Esta variabilidad ha dado
lugar a la utilizacion de diversas
denominaciones para caracterizar-
las, como células estrelladas, células
granulares o neuronas no piramida-
les (46); pero prevalece la denomina-
cion de interneuronas, para indicar
su funcién preponderante en el esta-
blecimiento de circuitos locales en-
tre neuronas adyacentes. De igual
manera, se ha podido establecer
que la gran mayoria de estas célu-
las utiliza el acido gama amino bu-
tirico (GABA) como neurotransmi-
sor, cuya accion sobre la membra-
na postsinaptica es de hiperpolari-
zacion, lo que causa un efecto ge-
neral inhibitorio (47),(48).

Los criterios para clasificar las inter-
neuronas incluyen principalmente
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los aspectos morfoléogicos clasicos,
especialmente el tipo de ramifica-
cion de los axones (46); los criterios
asociados con patrones caracteristi-
cos de respuesta eléctrica (49), (50),
(51); asi como caracteristicas bio-
quimicas y moleculares especificas,
como expresion de neuropéptidos,
moléculas de la superficie celular o
proteinas especificas (52). En esta
ultima direccion, un desarrollo muy
significativo de la investigacion ha
estado asociado con la identificacion
de proteinas atrapadoras de calcio,
pertenecientes a la familia hf-hand,
las cuales parecen funcionar como
buferes fisiolégicos para el control
del exceso de ca** citoplasmatico,
cuyos efectos excitotoxicos han sido
documentados ampliamente en la li-
teratura médica (53).

Sin embargo, aparte de su funcion
fisiolégica, se ha establecido que dis-
tintas proteinas de este tipo —prin-
cipalmente parvalbumina, calbin-
dina y calretinina— se expresan de
manera diferencial en subpobla-
ciones de interneuronas corticales,
con muy poco grado de superposi-
cion, lo cual las convierte en marca-
dores muy utiles en la identificacion
de grupos particulares de neuronas
no piramidales (42),(52), (54), (55).

En lo relacionado con el segundo
elemento definitorio de los médulos
corticales, las proyecciones extrin-
secas, habria que senalar que las
proyecciones que ingresan a los moé-
dulos (aferentes), de hecho, definen

el caracter y la extension de las co-
lumnas corticales (11),(30). Las pro-
yecciones procedentes de los nu-
cleos sensoriales especificos del
talamo delimitan el territorio de los
modulos localizados en las cortezas
sensoriales. Estas proyecciones tala-
micas terminan en laminas interme-
dias sobre neuronas estrelladas es-
pinosas o sobre piramidales estre-
lladas, las cuales constituyen las tini-
cas excepciones a la apariencia lisa,
caracteristica de las demas inter-
neuronas corticales. Igualmente,
algunas fibras talamicas terminan
sobre las dendritas basales de las
neuronas piramidales de la lamina
111 (17),(56),(57). Esta organizacion
sinaptica constituye el mecanismo
basico para la distribucion vertical
de la informacion sensorial aferente,
junto con otros dispositivos, como
la inhibicion lateral ejercida por cé-
lulas en cesta y la funcion de inter-
neuronas, por ejemplo, las de doble
bouquet, cuya disposicion espacial
estabiliza la estructura de las co-
lumnas (58),(59),(60).

Los modulos de las cortezas de aso-
ciacion, por otra parte, estan defini-
dos por las proyecciones cortico-
corticales, que se originan principal-
mente en los axones de neuronas
piramidales de la lamina III. Estos
haces de fibras, en general, siguen
dos trayectorias: proyecciones den-
tro del mismo hemisferio, forman-
do vias intracorticales o ipsilaterales
0, bien, proyecciones a regiones cor-
ticales homoélogas del otro hemisfe-
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rio, para conformar vias contrala-
terales que cursan a través del cuer-
po calloso (21).

Otros aferentes a los moédulos corti-
cales proceden de las fibras horizon-
tales de la lamina I, las cuales ha-
cen sinapsis con los ‘penachos’ ter-
minales de dendritas apicales de las
neuronas piramidales. De igual ma-
nera, arriban a las columnas colate-
rales axonicos horizontales, proce-
dentes de neuronas piramidales loca-
lizadas en médulos adyacentes (61),
(62), asi como de interneuronas inhi-
bitorias, particularmente proyeccio-
nes horizontales de células en cesta.

Las proyecciones de salida de los
modulos corticales, de manera gene-
ral, se pueden caracterizar como
segregados en tres sistemas eferen-
tes. El primero esta constituido por
proyecciones que se originan prin-
cipalmente en neuronas piramida-
les de la lamina V, las cuales tienen
como blanco estructuras subcor-
ticales localizadas a la altura del dien-
céfalo, del tallo cerebral y de la mé-
dula espinal. Estas eferentes corti-
cales eventualmente constituiran el
gran sistema de salida de la corteza
cerebral hacia los efectores muscu-
lares, responsables de las respues-
tas motoras del organismo (63).

El segundo sistema, ya menciona-
do, se origina en neuronas pira-
midales de la lamina III y conforma
proyecciones cortico-corticales, las
cuales constituyen un sistema de
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asociacion que evolutivamente se va
haciendo mas voluminoso, hasta
llegar a constituir un sistema ma-
sivo en primates (64). El tercer sis-
tema se origina en neuronas de pro-
yeccion de la lamina VI, las cuales
dirigen eferencias al talamo y a su
vez reciben proyecciones reciprocas
de esta estructura y constituyen un
circuito cortico-talamico-cortical
que regula el ingreso de la informa-
cién sensorial a la corteza cerebral
(21),(65).

Circuitos intrinsecos

El concepto de circuitos intrinsecos
de los modulos o columnas corti-
cales se refiere al patron de conexio-
nes sinapticas que se establece en-
tre los componentes neuronales
dentro del dominio del moédulo, el
cual esta definido, como ya se esta-
blecio, bien sea por las aferencias
talamicas, las proyecciones cortico-
corticales o por grupos discretos de
fibras eferentes que parten de la
corteza motora.

Los contactos sinapticos pueden cla-
sificarse en tres tipos generales, des-
de el punto de vista fisiologico: exci-
tatorios, inhibitorios y modulatorios,
de acuerdo con el efecto que ejerzan
sobre la membrana postsinaptica.
Sin embargo, desde el punto de vis-
ta morfolégico, se han establecido
correlaciones entre este efecto fun-
cional y la estructura sinaptica. De
esta manera, Grey (1959) y Colonier
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(1968) describen diferencias estruc-
turales que llevan a proponer la de-
nominaciéon de sinapsis simétricas,
para las inhibitorias, y sinapsis asi-
métricas, para las excitatorias, ba-
sados en la observacion de micros-
copia electronica (4). Por otra par-
te, ademas del criterio anteriormen-
te senalado, las sinapsis pueden
clasificarse en funcién de los elemen-
tos celulares que se relacionan me-
diante este contacto. Asi, se ten-
drian cuatro tipos basicos de sinap-
sis: axosomaticas, axodendriticas,
axoaxoénicas y dendrodendriticas.

Finalmente, como fue mencionado
en otro lugar, una caracteristica mor-
fologica diferencial de las células ex-
citatorias corticales, incluidas todas
las neuronas de proyeccion y un
grupo de interneuronas de laminas
intermedias, lo constituye la presen-
cia de espinas en su superficie ce-
lular. Estas estructuras correspon-
den a protrusiones de la membrana
celular, dotadas de una estructura
particular, cuya funcionalidad en
principio es el aumento y especiali-
zacion de las superficies de contac-
to sinaptico (39),(66).

Elnucleo central en la organizacion
de los modulos corticales esta cons-
tituido principalmente por el con-
junto de neuronas piramidales, que
dan origen a los sistemas eferentes
de la corteza cerebral (5). Sobre la
base de esta consideracion es posi-
ble describir el patron de contactos
sinapticos dentro de una columna

cortical, teniendo como referente
basico el eje definido por las neuro-
nas piramidales, alrededor de las
cuales se organizan los diferentes
contactos sinapticos, siguiendo un
patron constante, en el cual diferen-
tes tipos de interneuronas realizan
contactos especificos, en regiones
definidas de la topografia celular de
la neurona piramidal.

Para ilustrar este patron de conec-
tividad se consideraran a continua-
cién cinco de los tipos ‘canénicos’ de
contacto sinaptico en el interior
de un médulo cortical estandar, de-
finidos tanto por la zona en la cual
se presentan como por el tipo de
interneurona comprometida.

1. Sobre el soma de las neuronas
piramidales y sobre sus dendri-
tas proximales se ha descrito la
formacion de contactos sinapti-
cos multiples, de tipo simétrico
realizado por las células en ces-
ta, especialmente en las laminas
Iy V (67). El axon de estas neu-
ronas realiza proyecciones hori-
zontales considerablemente ex-
tensas, hasta 1.800 um (1). Es-
tas caracteristicas morfologicas
han dado pie para proponer que
las células en cesta realizan una
inhibicion lateral de los moédu-
los corticales adyacentes y que
con ello establecen una mejor
definicion de la sefial procesada
en un moédulo especifico, frente
a senales competitivas de los
otros modulos (68). Por otra par-
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te, se ha senalado que estas neu-
ronas, junto con interneuronas
espinosas de las laminas inter-
medias, constituyen el principal
blanco de las aferencias talami-
cas excitatorias, en la corteza
cerebral (34),(41).

. En el segmento inicial del axén
de las neuronas piramidales de
las laminas III y V se ha descrito
un tipo particular de sinapsis rea-
lizado por las células en Chan-
delier (34),(59). La morfologia de
estas neuronas se caracteriza por
la presencia de un axén con
multiples terminales verticales
cortos, los cuales forman un dis-

Arteaga D. G., Pimienta J. H.

positivo sinaptico multiple deno-
minado cartridges. La estructu-
ra de la neurona en Chandelier
le permite establecer contacto
con varios cientos de células pira-
midales, pero dentro del domi-
nio de un médulo cortical, pues
su arborizacion no excede las
300-350 uym. Las sinapsis que
forman estas neuronas son de
tipo simétrico, por lo tanto inhibi-
torias y gabérgicas. Su ubicacion
estratégica, en la zona de dispa-
ro’ de los potenciales de accion,
ha llevado a considerarlas como
el mas poderoso control inhibi-
torio de la actividad excitatoria
de las neuronas piramidales (59).

Figura 3. Esquema de los elementos celulares y de la conectividad propia de los circuitos
corticales dentro de un médulo o columna cortical (41)
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3. En la zona de la dendrita apical,

laminas II y III, para el sistema
eferente supragranular, se han
descrito dos tipos de interneuro-
nas: las células de doble bouquet
y las células bipolares. Las prime-
ras se caracterizan por poseer
densos agregados axdénicos que
cursan desde la lamina Il a la V
(34). Clasicamente se propuso que
estas células, por su localizacién,
formarian sinapsis con las den-
dritas apicales ascendentes; sin
embargo, los hallazgos apuntan a
sefnalar que forman sinapsis si-
meétricas sobre tallos y espinas de
dendritas basales y ramas obli-
cuas de la dendrita apical, pero
no sobre esta tltima directamen-
te (54). Se ha propuesto que las
células de doble bouquet, por la
organizacién espacial de sus
axones, contribuirian a definir
funcionalmente unidades mo-
dulares dentro de las columnas,
produciendo una “fuerte corrien-
te inhibitoria verticalmente orien-
tada” (11) que tendria efecto so-
bre piramidales de distintas lami-
nas, pero también sobre otras
interneuronas inhibitorias, espe-
cialmente sobre células de doble
bouquet y Chandelier. Por otra
parte, la aferencia excitatoria prin-
cipal a las neuronas de doble
bouquet se origina en proyeccio-
nes cortico-corticales (11),(41).

Las células bipolares tienen una
morfologia y una localizacion si-
milar a las anteriores, razéon por
la cual algunos autores las cla-

sifican dentro de la misma cate-
goria (1); sin embargo, a diferen-
cia de aquéllas, se caracterizan
por tener un plexo axonal menos
abundante y mas estrecho: me-
nos de 100 um, el cual contribu-
ye igualmente al mantenimiento
de la estructura modular verti-
cal de la corteza cerebral. Sin em-
bargo, estas células conforma-
rian sinapsis asimeétricas, no
gabérgicas, sobre las espinas den-
driticas de las células piramida-
les (54), es decir, tendrian un efec-
to de signo contrario en el mis-
mo territorio de las células de
doble bouquet (4),(69).

. En el extremo superior de las neu-

ronas piramidales, correspon-
diente a la lamina I, se ha des-
crito un tipo de interneuronas
exclusivo de esta lamina, deno-
minado células de Cajal-Retzius.
Se trata de células poco nume-
rosas, CUyos procesos se orien-
tan horizontalmente y se distri-
buyen ampliamente para formar
sinapsis inhibitorias, principal-
mente con las estructuras termi-
nales, bifurcaciones o ‘penachos’
de las dendritas apicales de las
neuronas piramidales (70). Se ha
senialado que estas células, las
primeras en aparecer durante el
desarrollo cortical en mamiferos,
son criticas en el desarrollo de
la organizacion laminar de la cor-
teza cerebral, por la secrecion de
la proteina denominada reelina,
la cual estaria asociada con la
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formacion de los estratos corti-
cales (71),(72). Estas células son
mas evidentes en el cerebro de
individuos jovenes, pero sufren
transformaciones muy significati-
vas en el curso del desarrollo, en
lo concerniente a la extension de
sus procesos, los cuales terminan
por cubrir toda la extension de la
corteza cerebral (8),(9),(70).

. En el extremo opuesto a las an-
teriores se ha descrito otro tipo
de célula, denominada célula de
Martinoti. Los somas de estas
neuronas estan localizados prin-
cipalmente en la lamina VI, pero
se encuentran en todos los estra-
tos corticales. Sus axones se ex-
tienden por todo el espesor de la
corteza cerebral para terminar en
la lamina I y hacen sinapsis si-
meétricas, inhibitorias sobre los
penachos de las dendritas api-
cales de las neuronas piramida-
les (40). Al igual que las células
de Cajal-Retzius de la lamina I,
estas neuronas aparecen tem-
pranamente en el desarrollo, ex-
presan reelina y, probablemen-
te, en interaccion con aquéllas,
constituyen elementos cruciales
en la formaciéon de la matriz la-
minar de la corteza (41). Se ha
senalado que los terminales axo6-
nicos de las células de Martinoti
entran a la lamina I, acopladas
con los terminales o penachos de
las dendritas apicales del mismo
estrato cortical, conformando de
esta manera un nuevo ‘amarre’,

desde ‘abajo’ de la organizacion
modular vertical (70).

Finalmente, otra caracteristica im-
portante del patron sinaptico intrin-
seco de las columnas corticales esta
dado por las conexiones reciprocas
que se establecen entre los distin-
tos tipos de interneuronas cortica-
les. Somogyi et al. (34) senalan que
un porcentaje pequeno “pero signi-
ficativo” de las proyecciones de in-
terneuronas se dirige a otras célu-
las del mismo tipo, tanto en la neo-
corteza como en el hipocampo, don-
de las células en cesta son la prin-
cipal fuente de tales proyecciones.

Por otra parte, Fukuda y Kosaka (73)
han senalado que las interneu-
ronas que expresan la proteina
atrapadora de calcio (parvoalbumi-
na), es decir, las células en cestay
las células en Chandelier, presen-
tan un doble tipo de interconexion
reciproca; por una parte, sinapsis
quimicas entre terminales axoénicos
y soma; por otra, presentan sinap-
sis de tipo eléctrico, mediadas por
uniones estrechas (gap junctions)
entre dendritas. Esta estructura
dual, especialmente las uniones es-
trechas, podria tener un papel im-
portante en la sincronizacion de la
respuesta eléctrica o actividad osci-
latoria, de amplias poblaciones
neuronales.

Por su parte, Benes y Beretta (41)
sefialan que en la corteza cerebral
redes de interneuronas inhibitorias,
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interconectadas reciprocamente,
organizarian ‘trenes de descarga’de
las neuronas piramidales, que re-
sultan en oscilaciones coherentes,

10.
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