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L acorteza cerebral modulalatransmision cutanea
através delos nucleos de los cordones posteriores

J. Marifo?, J. Aguilar ®, C. Soto®, A. Canedo®

THE CEREBRAL CORTEX MODULATES THE CUTANEOUS TRANSMISS ON
THROUGH THE DORSAL COLUMN NUCLEI

Summary. Introduction. The mechanisms used by the cerebral cortex to modulate the cutaneousinformation at prethalamic level
have been scarcely studied. This article reviews experimental evidence leading to a better understanding of thisissue at the level
of the cuneate nucleus (Burdach nucleus). Development. The primary afferents and the corticocuneate fibers make synaptic
contact with cuneothalamic neurons and with inhibitory interneurons in the middle cuneate nucleus. By stimulating the skin at
different places while recording the cuneothalamic intracellular activity in anaesthetized animals with the cortex intact, with
the cortex pharmacologically inactivated, or in absence of a cerebral cortex it was possible to ascertain the functional role of
the corticocuneate fibers. The primary afferents activated by stimulating a particular zone of the skin induce monosynaptic
excitation on a group of cunecthalamic cells at the same time at which inhibit, through intranuclear interneurons, neighboring
cuneothalamic cdlls with unmatched receptive fields. Smilarly, the corticocuneate cells receiving information from the stimulated skin
further increase the excitation of the cuneothalamic neuronswith matched receptive fields whileinhibiting otherswith unmatched fields.
The cortex exaggerates an excited center surrounded by an inhibited periphery thusincreasing the tactile discrimination both spatially
and temporally which is essential for exploratory and manipulative purposes. [REV NEUROL 2001; 33: 448-54]
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Ventroposterolateral thalamic nucleus.

INTRODUCCION

L apercepciondel movimientoy delaposi ciondel cuerpodepen-
dedelaactividaddelasfibrasaf erentesprocedentesdel oshusos
neuromuscul aresy del osérganostendinososdeGolgi. Lasfibras
aferentesqueinervanlosmecanorreceptoresdeladermisy dela
epidermissonlasresponsabl esdel apercepcidntactil, del dolory
delatemperatura.

L osmiembrosanterioresdel oscuadripedosadquierenun
nuevosignificadoenloshipedosdebidoaquepierdensufuncién
locomotrizy deapoyo, enbeneficiodeunincrementoenlacapa-
cidad exploratoriaparalamani pul aci6ndel osobjetosdel entor-
no.Lamayor partedelainformacidntéctil seobtieneatravésde
lamano, que puede considerarse comoun’ 6rgano’ perceptual y
manipulativo. El tactoexpl oratoriorequierecontrol eferentemotor
einformacioncinestési caaf erente(movimientoy posicion),y pro-
duceestimul aciéncutanea. Sinembargo, lamayoriadel osdatos
neurofisiol dgicosdisponiblesrel acionadosconlatransmision,
modul acidneintegraci ontéctil sehanobtenidoenanimal esanes-
tesiadosobienensujetospasivos, principalmenteprimates. Elloes
asi porqueen estascondicionessetieneunmayor control sobrelos
parametrosdelosestimul osutilizadosparael estudiodel sistema.

Enlapiel delamanoexistencuatrotiposdiferentesdemeca-
norreceptorestactil es, caracterizadospor suposi cion, el tamario
desuscamposreceptoresy sumayor omenor gradodeadaptacién
enrespuestaai dentacionesmantenidasdelapiel . Losmecanorre-
ceptoresdetipo 1 seencuentranenlazonamassuperficial,enla
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unionentrel aepidermisy ladermis; poseen camposreceptores
pequefiosy seadaptan|enta—discosdeM erkel enlapiel glabray
conpel 0: SA 1-orapidamente—corpuscul osdeM el ssnerenlapiel
glabra: RA1.L osmecanorreceptoresdetipo2 seencuentranmas
profundos, enladermis, poseencamposreceptoresgrandesy se
adaptanconrapidez—corpUscul osdePacini enlapiel glabray con
pelo: RA2—olentamente—terminacionesdeRuffini enlapiel con
pelo: SA2. L asterminacioneslibressobrel osfolicul ospilososse
encuentrantambiénenladermisy seadaptan conrapidez.
Lasfibrasmiel inicasprimariasqueinervanlosmecanorrecep-
toressondel grupo A a yAb, entranenlamédulaespinal y suben
por loscordonesposteriores(columnasdorsal es) homol ateral es;
terminanenel nlicleodeGoll ogrécil (NG) lasprocedentesdela
partecaudal del troncoy delosmiembrosinferiores,y enel niicleo
de Burdach ocuneatus(NC), méslateral,|asprocedentesdel os
miembrossuperioresy partealtadel tronco. A estaspobl aciones
neuronal es, queseexti endendesdel amédul aoblongadahastael
bulbo, selesdenominantcleosdel oscordonesposterioresonu-
cleosdelascolumnasdorsales(NCD). LosNCD serelacionan,
clasicamente, conlatransmisidndelasensaci dntéctil consciente
(sensibilidadepicritica), perodatosmorfol égicosy el ectrofisiol 6-
gi cosreci entesindi canquetambi énintervienenenotrosprocesos,
enparticular enlaintegraci 6nsensitivomotorabajolainfluencia
delacortezacerebral (CC)[1].
Estarevisiénesunarecopilaciondel osdatosexperimental es
relacionadosconel procesami entodelainformaci dntéctil enlos
NCD. Secentrarélaatencionenel papel quedesempefialaCCen
el procesami ento delainformaci én cutaneaascendentedel NC.

ORGANIZACION GENERAL DE LOSNUCLEOS
DE LASCOLUMNASDORSALES

Lamayoriadelasaferenciassomatosensitivasprimarias(~90%)
dirigidasalosNCD terminanenestosnucleosdeformadirecta.
El 10%restantel ohacencomoaf erenciassecundariasproceden-
tesdeneuronasespinal escercanasal canal central, quesehan
relacionado con procesosnoci ceptivosdeorigenvisceral [2].
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Ambasaferenciasliberanglutamatoy con-
tactanmonosi ngpticamente, tantoconneu-
ronasl ocal esointerneuronascomoconneu-
ronasdeproyeccidnazonasextranucleares.
Si atendemosacriteriosmorfol 6gicos
yfuncionales, losNCD sedividenentres
zonas, quetomancomoreferenciael Obex:
1. Unazonarostral reticul ada, formadapor
neuronascongrandescamposrecepto-
resmuscularesy articulares, y quereci-

be abundantesaferenciasdescendentes,
desdelacortezamotoraprimariay desde

d &ea3a(cortezapropioceptiva). Lasneu-
ronasdeestazonaenvian proyecciones
contralateralmenteal tdlamo, tectumy
pretectumy, homol ateralmente, al cere-
belo, olivainferiory médulaespinal[3].

2. Unazonamedial, queseextiendedesde
nivelescercanosal Obex hastaunos4-5
mm caudal mente. Laformanunaparte
dorsal, conpredominiodecélulasdis-
puestasenagregados, queproyectanal
nucleoventroposterolateral (VPL) del
tadlamocontraateral,y unaparteventral,
formadapor interneuronasinhibitorias.

TRANSMISIONCUTANEA
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Figura 1. Diferentes areas de la corteza sensitivomotora (CSM) se proyectan a diferentes zonas del
nlcleo cuneatus medial. En el esquemade laizquierda se representan las &reas de laCSM del gato,
con sus proyecciones alcuneatus esquematizadas sobre un corte frontal obtenido unos 2 mm caudal
al Obex (derecha). Las fibras corticonucleares cursan por el tracto piramidal y, mientras que las
procedentes de las areas 4 y 3a se dirigen mayoritariamente a la regién periférica, con mayoria de
interneuronas, las procedentes del area 3b lo hacen a la zona de agregados, con mayoria de células

Tambiénexisteninterneuronasdisper- ~ cuneotalamicas.

sasentrelosagregados. Lascélulasde
proyeccionrecibeninformaci bndereceptorescutaneoslocali-
zadosenlapartedistal del miembrohomol ateral superior (NC)
oinferior (NG). Suscamposreceptoressonpequefiosy nohay
unanimidaden constatar si recibeninformaciénsubmodali-
dad-especificaono[4]. L asinterneuronasrecibeninformacion
cutaneay propioceptiva, y suscamposreceptoressonmayores
ymasproximal esquel osdel asneuronasdeproyeccién[5,6].
Asimismo, lasinterneuronasrecibenaferenciasdel aformacion
reticular bulbary del nicleorojo[3]. Lasfibrascorticonuclea
restambién sesegreganenestapartedel osNCD; mientrasque
|asinterneuronasventral essonmonosi napticamentecontacta-
daspor fibrasprocedentesdelacortezamotoraprimariay del
area3a,lascél ulasdeproyecci6n, mésdorsal es, recibencontac-
tossindpticosdirectosdefibrasprocedentesmayoritariamente
del area3b(cortezacutanea)[1,6] (Fig.1).

3. Unazonareticuladacaudal, cuyasneuronassecaracterizan
por recibir deformapreferenteinformaci én dereceptoressen-
siblesaestimul acionescutaneasdeal tafrecuencia(corplscu-
los de Pacini), y que envian fibras eferentes alas mismas
estructurasquelasneuronasdelazonarostral . Estaregiones
lacontinuacionrostral delapartemedial delamédulaespinal
y contieneungrannimerodefibrasprocedentesdelacorteza
somatosensitivaprimaria(CSSP); estasultimastambiénse
dirigenalaslaminas|V-VI delossegmentosdelamédula
cervical alta[6,7], paramodul ar latransmisibn somatosensi -
tivaascendentegeneradapor losmovimientosdelamano[1].

Lascélulasdelapartemedial del NCsonlasquehanrecibidouna
mayor atenci dnexperimental,y aellasdirigiremosnuestrointerés.
Lasneuronasqueformanagregados| 7,8] poseen camposrecepto-
rescutaneosenlosdedosy establecenun’ centrocuténeo’ rodeado
por otrasneuronascon camposreceptorescutaneos, muscul aresy
articulares. Estecentrocuténeoproyectaa VPL contralateral , don-
detambiénexisteunaregioncentra decél ulastalamocorticalescon
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camposreceptorescutaneos, rodeadapor célulastalamocorticales
concamposreceptoresdeorigenmusculary articular. A suvez, este
centrocuténeotal amicoenviainformacidnalaregiéncutaneacor-
tical (&rea3b) enlaCSSP. Estoscentroscutaneosenelcuneatus,
VPL y CSSPreciben unaentradadominantedelasfibrasdelos
cordonesposteriores, queinervanlaspartesdistal esdel asextremi-
dadessuperiores. Tantoel nUmerodefibrasqueinervanestasregio-
nesdistalescomoel nimero decélulasenlossucesivoscentros
cuténeosalolargodelavia, seincrementanenlasespeciesanimales
conmayor capacidad mani pul ativa, comoenel mapachey lospri-
mates[1]. Asimismo, el incremento en lacapacidad de obtener
datospor lasfibrascutaneastieneunparal elismocortical, yaque
tambiénaumentael nimerodefibrascorti cofugal esquemodul an
lainformaci énascendenteenel ambitotalamicoy pretaldmico[1].

Estaclaroqueparaestudiar el procesamientoy lamodulacién
delainformaciéncutaneaenel nicleocuneatusmedia (NCM) se
handetener encuenta, deformapreferente, tantolasaferencias
primariascomolasinfluenciascorticonucl earessobrel ascélulas
cuneotal amicas. Estasi nfluenciaspuedenproducir diferentesefec-
tos, quedependendel aactividad generadaintrinsecamentepor
laspropiascélulasdel NC.

PROPIEDADESI NTRINSECASY RITMOGENESIS
DE LASCELULASDEL NCM

Datosexperimental esobteni dosrecientementeindicanquelas
célulasdel NCM poseen propiedadesintrinsecas[5,9,10] simila-
resalasdescritasen el tdamo[11], lo que potencialmentelas
facultaparaproducir actividad oscilatoriasin necesidad deacti-
vacion aferente.

Seconocebienquelascélul ast al amicasy corticalesposeen
dosmodosdeactividad: unoténico, durantelavigilia,y otroos-
cilatorio, duranteel suefioy bajoanestesia. Enestelltimocaso,
diferentesanestésicostiendenagenerar, prioritariamente, ciertos
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Figura 2. Propiedades intrinsecas de las neuronas cuneotaldmicas. La in-
yeccion de corriente negativa a través del electrodo de registro permite
diferenciar dos tipos de células: unas, cuya respuesta genera una despola-
rizacion indicativa de la presencia de corrientes Ih (b, sefialada por una
flecha), y otras, que responden de manera pasiva (a). Sin embargo, ambos
tipos de células responden al cese de lainyeccion de corriente y producen
potenciales excitativos que pueden llevar a la aparicion de espigas, lo que
sugiere la existencia de canales de calcio de bajo umbral. La mayoria de las
células cuneotalamicas de la parte medial del nuicleo se acomodan con rapi-
dezalainyeccion de corriente despolarizante, y generan normalmente uno o
unos pocos potenciales de accion (A). Las células se identifican antidrémica-
mente por estimulacion eléctrica del lemnisco medial (LM) contralateral. La
colision-extincion que se observa entre los potenciales de accion esponta-
neos (esp) y los inducidos por la estimulacion (anti) confirman la antidromici-
dad. Los artefactos de los estimulos se sefialan con asteriscos.

ritmos—nembutal: ondasen huso confrecuenciasintrafusalesde
7-14Hz; ketamina-xylacina ritmosdel tade1-4Hz; alfa-cloral osa:
actividad punta-ondaadiferentesfrecuencias—. El modoténicoes
el queseutilizaparael procesamientoy latransmisiondelainfor-
maci énsensorial ascendente; el modooscil atoriobloqueal atrans-
misionsensoria hacialacorteza, yaquesegeneraintrinsecamente
enlascé ulastalamicas,y, porello, notransmitel aspropiedadesde
losestimul osperiféricos[11]. Deacuerdoconestaidea, lasneuro-
naspretal ami casnointervendrianni enlageneracidnni enel man-
tenimientodel osritmosté amo-corti cotal @micos, caracteristicos
delosestadosdesuefioy quetambiénseobservanbajoanestesia.
Sinembargo, muchasdel ascél ulasdel osSNCD presentanactividad
espontanearitmica, tantoenel animal anestesiado[1,4,5,12,13],
como en preparadosin vitro[9], comoen preparacionesderatas
reci énnacidasconlamédulaespinal y el tallocerebral aidados[10].

Aligual quelascd ulastalamocortical es, |asneuronascuneota-
|&micasdel NCM poseenunacorrientecati énicamixta(lh) quese
activaconlahiperpolarizacion[5,9,10], unacorrientedecalciode
bajoumbral (1) [5] y unacorrientedepotasio(l ,) queseactivacon
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Figura 3. La actividad ritmica generada en los circuitos talamo-corticotalami-
cos se transmite al ndcleo cuneatus. Los ritmos en huso, registrados conun
macroelectrodo enla CSM (EEG) e intracelularmente en el ndcleo ventropos-
terolateral (VPL) del tAlamo, se reflejan en la actividad de masa, registrada en
el ndcleo cuneatus medial (NCM) contralateral. La porcién del registro subra-
yada se expande en la parte inferior de la figura (sefialada por una flecha).

despol arizaciones, queseprecedendehi perpol arizaciones[ 9] . Estas
corrientesfacultanal asneuronasdel cuneatusparagenerar activi-
dadintrinsecaenausenciadeestimul aci dnaf erente, tal comoseha
observadoensusfibrasdeproyecciona lemniscomedia (LM)[14]
yenlaspropiasneuronasdel NC[15]. Enlafigura2 semuestranlas
respuestasdedoscé ulascuneota &micasal ainyeccidndecorriente
atravésdel electrododeregistro. Unadeel lasgeneraunadespol a
rizaciénalainyecci éndecorrientehiperpol arizante—marcadapor
unaflechaenlafigura2b—,indicativadel apresenciadecorrientes
I, Lasdoscd ulasrespondencondespol arizaci oneslentasquepueden
[levar alageneracidndeespigasal cesedel ainyecciondecorriente
negativa,loquesugi erequeestasexcitaci onesseproducenporla
activaciondecorrientesdecal ciodebajoumbral (11)[5].
Losritmosenhuso(7-14Hz) segeneranend niicleoreticular
taldmico, losritmosdelta(1-4Hz) losproducenlascé ulastalamo-
corticalesy losritmoslentos(< 1Hz) seoriginanenlaCC[11].La
cortezaimponeestosritmosenaguel | aszonassubcorticalesconlas
guecontactamonosi napticamente, queincluyenel NC[1,16] y el
tdlamo[16]. Enlafigura3semuestraungjemplodelatransmision
delasondasenhuso, desdelaCCa NCM. Dadalasimilituden
ladisposicionneuronal del VPL y del NM C—lascélulasdepro-
yeccionrodeadasy mezcladasconinterneuronasinhibitorias—, se
esperaquelosritmosintrinsecosqueseobservan en el tdlamo
puedantambiénproducirseanivel del NMC. Si elloesasi, enton-
ceslasneuronasdel NCM deben presentar actividadritmicaes-
pontaneasincontribuciéndelaCC. Datosrecientesobtenidosen
el gatoanestesiadoennuestrolaboratorioindicanqueocurrede
estamanera[12]. Lafigura4 muestraun ejemplo deactividad
ritmicadentrodel interval odeltaobtenidaenfibraslemniscales
deungatosincortezafrontoparietal . L afibrarepresentadapresen-
tabauncamporeceptor cutdneoenlapartemasdi stal del miembro
contralateral anterior; por tanto, eraunafibraprocedentedeuna
céluladeproyecciondel NC. Duranteel suefioy laanestesia, sin
embargo, laCCimponesusritmosdeactividadenlazonasubcor-
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Figura 4. La actividad ritmica cuneotalamica sobrevive a la extirpacion cortical. El registro de la
actividad extracelular unitaria de fibras del lemnisco medial con campos receptores cutaneos, en la
parte mas distal del miembro superior contralateral, demuestra que poseen actividad ritmica de tipo
delta (1-4 Hz; histograma de autocorrelacion a la derecha), después de la ablacién bilateral de la
corteza frontoparietal.
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Figura 5. Las influencias corticales sobre el nacleocuneatus se ejercen a través del tracto piramidal.
La estimulacion eléctrica de la CSM, a 50 Hz durante 2 s, produce actividad electroencefalogréfica
(EEG) de tipo paroxistico, que se transmite al ntcleo cuneatus medial (NCM, actividad extracelular
unitaria) (Control). Después de lesionar electroliticamente el tracto piramidal (TP) en la decusacién
—corte frontal a nivel de la oliva inferior, con una flecha que sefiala la lesién—, la actividad paroxistica
inducida en la CC no se transmite al NCM —par de registros superiores, a la derecha. Asimismo, los
ritmos lentos (<1 Hz) que la cortezaimpone sobre el NCM, en ausencia de estimulacidn eléctrica
—histograma a la izquierda de la lesion—, desaparecen después de la lesién del TP —histograma a la
derecha de la lesién-. Las flechas hacia arriba y hacia abajo en la parte superior indican el inicio y la
terminacion del tren de estimulacion cortical.

tical, deta formaquesefiltralaactividad ascendentey prevalece
laoscilatoria.

Enresumen,aunquel asneuronascuneotal ami casposeenactivi-
dadritmicapropia,encondicionesnormal essuactividadlamodul a
laCC, detal formaqueduranted suefiotantol aactividadpretaldmica
comolataldmicaentran enresonanciaconlacortical. Durantela
vigilia, lacortezaproduceefectosmasdiscretosy favorecelaactivi-
dadascendentedeinteréspreviamentesd eccionadapor ellamisma.
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EFECTOSPRODUCIDOS
POR LA CC SOBRE
LASNEURONAS
CUNEOTALAMICAS
DEL NCM

Dadoquelacortezasensoriomotora(CSM)
(dreas 1, 2, 3y 4) se proyecta de forma
topogréficasobreel NC[6,7,17],lasincro-
nizacionartificial delasneuronasdeCSSP
enlazonaderepresentacion delamano
maximizalainfluenciacortical sobrelas
céulascuneotaldmicasdel NCM. Laesti-
mulacioneléctricacortical durante1-2s,a
50-100Hz, generaactividadparoxisticaque
se transmite al NCM através del tracto
piramidal, yaquel osefectosinducidospor
lacortezadesaparecendespuésdelalesion
electroliticadeestetractoensudecusacion
[12]. Enlafigura5 sepresentanregistros
electrocorticogréaficosdelaCSM yregis-
trosmultiunitariosenel NCM, obtenidos
antes(izquierda) y después(derecha) dela
lesidnelectraliticadd tractopiramidal con-
tralateral al NCM registrado. Seobserva
quelaactividadparoxisticacortical produ-
cidapor laestimul aciéneléctricadelapar-
telateral delacortezamotorageneraacti-
vidadritmicasincronizadaenel NCM, con
unretrasoquevariddeunosaotrosanima-
les.Lalesiondelasfibrascorticonucleares
enladecusaciondel tractopiramidal elimi-
nélainfluenciacortical. Encondiciones
basales,|laCSM imponesuritmo sobreel
NCM —histogramadeautocorrelaciénala
izquierdadelalesion, enlafigurab—, que
desaparecedespuésdelalesiondel tracto
piramidal —histogramadeautocorrel acién
aladerechadelalesionenlafigura5.
Aunquelainfluenciacortical esmayo-
ritariamenteexcitatoriasobrel asinterneu-
ronaseinhibitoriasobrel ascél ulascuneo-
tal &mi cas, tambi én se han observadolos
efectosopuestos[1,4,12,18]. El hechode
guelaCCinhibainterneuronasinhibitorias
eslabasefisiol égicaparapostular fenéme-
nosdedesinhibiciéncortica sobrelatrans-
misiéncuneotalamical1,12,13]. Esto,jun-
toconlademostraciondequelacorteza
tambi én puedeactivar monosi napticamen-
teneuronascuneotaldmicas[1,4,6,12,18],
sirvedeapoyoalaideadequelaCCpuede
potenciar latransmisiéndeciertassefiales
ascendentesendetrimentodeotras.

Laviacorticonuclear constadeal menosdoscomponentes: 1.
Cédulascuyosaxonesconducenlentamentey noa canzanlamédula
espind,y 2.Colateralesdecé ulascorti coespina esrapidas, cuyos
axonesterminanenlamédul acervical [19]. Dadoquelascélulas
corticonucl earesrapidastiendenagenerar potencia esdeaccionde
formafasi cay laslentasdeformaténica, lainfluenciadelacorteza
sobrelosNCD esdual. L asfibrascorti conucl earestoni cascontac-
tanmonosi ndpti camenteconinterneuronasinhibitorias, y producen
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unai nhibi ciénmanteni daei nespecificasobrel ascél ulasdeproyec-
cion. Sololasaferenciasprimariascapacesdesuperar estainhibi-
cidntransmitirdninformacional tdamo. Lasfibrascorticonuclea-
resfasi casseactivan por laestimulacion decamposreceptores
especificosy potencianlatransmisidndelasneuronasdel osNCD
concamposreceptoressol gpados, medi anteexcitaci onmonos népti-
cay desinhibicion; al mismotiempo, activaninterneuronasinhibito-
riasintranucl earesoenlaformacionreti cul arvecina[ 20], queinhiben
neuronascuneota dmicasconcamposreceptoresnosol apados. Esto
sugierequel asi nterneuronasaf ectadaspor ambaspobl acionesde
fibrascorti cofugal esdebenser distintas, hechoquesehadeesclare-
cer; perosesabequel asinterneuronasdel NC sonheterogéneas: unas
liberanGABA, otrasglicinay otrasambosneurotransmisores[ 21].

Unporcentajesignificativo (~28%) del asfibrascorticonu-
cleares(no corti coespinal es) envianramascol ateral esal nlicleo
rojoy al nacleoreticular gigantocel ular origendefibrasrubroes-
pinal esy reti cul oespinal es, respectivamente[ 19]; estodemuestra
guelas mismas célulasdela CSM no s6lo se interesan por la
modul aciondel aactividad somestési caascendente, sinotambién
por el control postural —atravésd el sistemareti cul oespinal—y del
movimientodel osmiembros—atravésdel sistemarubroespinal.
Ademés, |asfibrascorticoespinalesquecol ateralizanalosNCD
terminanenlamédulacervical,loquesignificaguesuinterésse
dirigealamodul aci 6ndel aactividad sensoriomotorarel acionada
conlosmiembrossuperiores. Sedesconoces estasfibrascorticocer-
vical esterminanenlaslaminasposteriores, eninterneuronasdela
ldminaV 1, que, asuvez, afectanlaactividad motoneuronal ,enlas
propiasmotoneuronasoenl ostreslugares. Posiblementesedistribu-
yanalastreszonasy af ectentantoal aactividadmotrizdeexpl oracion
comoalaactividadsensitivageneradapor el p ropiomovimiento;
estoultimoenlazonamedulary delosNCD, yaquelaactividad
motrizincremental acapaci dad dedi scriminaci dn cutanea, tanto
espacia comotempora mente. Porejempl o, si sepretendenotarel
calcetinenel dedogordodel pie,lamayoriadelagentelomovera
paraincrementar |adiscriminacién. L ainformaci énperiféricase-
leccionadavol untariamenteal canzal aCCy sepercibeconsciente-
mente. Paraqueelloocurrasenecesitapotenciar lainformaciénde
interés, al tiempo queseinhibenotrasquepuedeninterferir.Los
NCD desempefianunpapel deci sivoenestapotenciacioneinhibi-
cién,y ambosfendmenoslosincrementalaCcC.

LaCCpotencial assefial esexcitativasprocedentesdel centro
y lasinhibitoriasprocedentesdelaperiferiadel oscamposrecep-
torescutaneos

Laestimul aciénmecanica[5,22,23] y el éctrica[4,5] delos
camposreceptorescutaneosproducerafagasdepotencial esde
accionenlascél ulascuneotal amicas. Estasréfagasde 3-8 poten-
ciales, separadospor pocoméasde 1 ms—puedenal canzar frecuen-
ciasdehasta800-900/s—, segeneran por dif erentesmecani smos.
Estosincluyen: 1. Potencia espostsindpticosproducidospor ac-
tivaci énaf erente, por col ateral esrecurrentesdeaxonesl emnisca-
lesquereentranenel nlicleoy por sefial eslemniscalesqueafectan
alasneuronasnuclearesatravésdelaCC[18],y 2.Laspropie-
dadesintrinsecasdemembrana[5,9,10], yaquelasneuronascu-
neotal amicasdependendel potencial demembranaparagenerar
diferentestiposdeactividad[5].

Resultadosobtenidosen el gatoanestesiadodemuestranque
laestimulacién cutaneaproduceunarespuestadobleenlosNCD.
Laprimerasedebealaactivacion producidapor lasaferencias
ascendentes, y lasegundase generareflejamente por laCC a
travésdd tractopiramidal [24]. Larespuestacortical apareceines-
pecificaenexperimentosdeestimul aciénmasiva, peropuedeser
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Figura 6. La estimulacién en el centro y en la periferia del campo receptor
produce efectos excitativos e inhibitorios, respectivamente. Una célula
cuneotaldmica —-respuesta antidromica y colisién con una espiga esponta-
nea en el par de registros superiores, a la derecha del esquema- genera
respuestas excitativas a la estimulacion eléctrica en una zona de la piel —par
de registros inferiores, a la izquierda— e inhibitorias a la estimulacién en otra
zona separada 15 mm de laanterior —par de registros inferiores, ala derecha-
, segun se esquematiza en el dibujo de la parte superior izquierda. Los
artefactos de la estimulacion en el lemnisco medial (LM) se sefialan con
asteriscos. T indica la intensidad de estimulacion supraumbral en el centro
del campoy 2T y 3T, el doble y el triple de dicha intensidad aplicada en la
periferia del campo. Se nota la similitud en las latencias de respuesta a la
estimulacion en el centro y en la periferia del campo.

altamenteespecificasi seactivancamposreceptoresdiscretos. Si
tal como sehasupuesto, laCCincrementalatransmisiondela
informacionrelevantey eliminalairrel evante, el fendmenodebe
ponersedemanifiestocuandoseactivael centroy/olaperiferiade
loscamposreceptorescutaneosdediferentescél ulasconcampos
receptoressol apadosy sinsolapar. Enparticular, hay quedemos-
trar quelascélulasdel NCM activadaspor laestimulaciondesus
camposreceptoresexcitadoresactivan cél ul astalamocorticalesdel
V PL concamposreceptoressol apados; estos, asuvez, transmiten
estainformaci naunapobl aciondecél ulascortical esconcampos
receptorestambi énsol apados. L ahip6tesispredicequelascélulas
corticalesactivadaspor laestimulaciéndeuncamporeceptor con-
creto potencianlatransmisi 6n procedentedeesecampo, tantoa
nivel pretalamicocomotalamico. Si asumimosloanterior, laesti-
mulaciéndelaszonasvecinasal oscamposreceptoresexcitadores
delasmismascél ulas,nosolamentedebeproducirinhibicionlatera
mediadapor interneuronasdel NCM y del V PL —enestecasotam-
biénatravésdelascélulasgabérgicasdel nlcleoreticular tal&mi-
co—, sinoquetambiénlascélulascorticonucl eares, concampos
receptores|ocalizadosen estasmi smaszonasveci nas, deben po-
tenciar estainhibicion. Lacortezaexagerariaasi, enel ambito
pretal amicoy tal &mi co, uncentrodeexcitacinrodeadopor una
periferiadeinhibicién, paraincrementar ladiscriminaciondel os
lugaresdelapiel estimuladosconrespectoal osnoestimul ados.
Paraponer apruebaestahipétes ssedi sefiaronexperimentosen
gatosanestesiados, enlosqueseestimularontantoel centrocomo
lavecindad deloscamposreceptoresexcitadoresdecé ulascuneo-
tal&micas, i dentificadasanti dromi camentepor estimul aci énel éc-
tricadel lemniscomedial contralateral . Paradeterminar lacontribu-
cioncortical,losexperimentosserealizaronentrescondiciones
diferentes. 1.Conlacortezaintacta; 2.ConlaCSM inactivadacon
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Figura 7. La CSM incrementa tanto la activacion que produce la estimu-
lacion del centro del campo como la inhibicién que causa la estimulaciéon
de la periferia. a) Respuestas de una misma célula cuneotalamica a la
estimulacién cutanea, antes —columna de laizquierda-y después —colum-
nade la derecha-de lainactivacion cortical con muscimol. La inactivacion
cortical redujo sensiblemente la duracion de los potenciales sinapticos
excitativos e inhibitorios—columnade laderecha—; b)R espuestas de cua-
tro células cuneotalamicas distintas a la estimulacion cutanea con la CC
intacta (fila superior) y después de la extirpacién bilateral de la corteza
frontoparietal (fila inferior). La ablacion cortical redujo de forma considera-
ble laduracion de las respuestas generadas por la estimulacién del centro
y de la periferia del campo. La dramatica reduccién en amplitud de los
registros EEG, después de la aplicacion topica de muscimol en los anima-
les con CC, indican la efectividad en la inactivacion cortical.

muscimol —unagonistagabérgico—y  3.Despuésdel aextirpacion
bilateral delacortezafrontoparietal [4]. L osresultadosobtenidos
corroboranlahip6tesi splanteada. Asi, seobservaquel aestimul a-
cidndel centrodel camporeceptor cutaneoproducel aactivacionde
lascélulascuneota amicas, querecibenaferenciasdedichocampo,
mientrasquelaactivaci ondecamposvecinosproduceinhibicién
(Fig.6). Sedestacaquel osef ectosinhibitoriosobtenidospor la
estimulaciéndel aperiferiadel campopresentanlatenciassimila-
res, einclusoinferiores, al osefectosexcitativosgeneradosporla
estimulacidndel centrodel campo(Fig. 6). Estehechosugiereque
s lasfibrasaferentesprimariassonexcitativas[25] y senecesitauna
interneuronaadicional paraproducirlainhibicion, lasfibrasque
contactansi ndpticamentecon estainterneuronasonmasvel oces
guelasquelohacenconlascélulasdeproyeccion.

Por otraparte, tantolainactivaci ncomolaextirpaci éncor-
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Figura 8. Interacciones centrales entre diferentes canales de transmision
cuténea. La activacién de una zona discreta de la piel (p. €j., el campo
receptor 1: CR1) excitalas correspondientes células cuneotaldmicas (CuT1)
y talamocorticales (TC1) e inhibe, a través de interneuronas inhibitorias,
otras células de proyeccion (CuT2, TC2) que recibeninformacion de otras
zonas de la piel (p. ej., CR2). Las células corticales que se activan por la
estimulaciéon de CR1 potencian la excitaciéon ascendente procedente de
CR1, tanto del cuneatus como del VPL, si bien a través de fibras cortico-
fugales distintas —las corticotaldamicas se originan en la capa VI, mientras
que las de mayor recorrido proceden de la capa V. Las mismas fibras
corticofugales potencian también la inhibicion lateral, producida por las
fibras procedentes de CR1, sobre las neuronas CuT2y TC2.

tical redujeronladuraci ndel osefectosexcitativoseinhibitorios
producidospor laestimul acién del centroy delaperiferiadel

campo, respectivamente(Fig. 7). EllodemuestraquelaCC poten-
cialaactividad delascél ulascuneotal amicascuyoscamposre-
ceptoressehanactivadoy tambiénpotencialainhibiciéndelas
neuronascuneotal amicasveci nascuyoscamposreceptoresestan
menosactivos, loquellevaaunincrementoenladiscriminacion
espacial. Resultadossimilaressehanobtenidoend VPL taléamico
[4],loqueexplicaquesepuedasel eccionar voluntariamentela
informaci6nprocedentedeunlugar delapiel, y quelaactividad
motoraincrementadichadiscriminacion.

CONCLUSIONES

Deacuerdoconloexpuesto,| ossectorescutaneosdd sistemasomes-
tésico seconectanen seriealolargo delaviahastalaCSSP. La
transmisiondelainformaci 6n cutdneaprocedentedel osdistintos
camposreceptoressetransmitepor cana esparal €l os, coninteraccio-
neslateralesentreellos. Laexistenciadeinterneuronasinhibitorias
tantoenel NCM comoend V PL —seincluyenagui lasneuronasdel
nicleoreticulartal amico—haceposibl el osprocesosdeinhibicién
|ateral. L asfibrasaf erentesactivadasporlaestimulaciéndesucampo
receptor excitan neuronascuneotal amicas, que, asuvez, excitan
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neuronastalamocortica es; porestarazon, poseencamposreceptores
solapados. Al mismotiempo, lasfibrasaferentesactivadasinhiben,
atravésdeinterneuronas, otrascél ulasvecinasdeproyeccioncon
diferentescamposreceptores. L asfibrascorticotal&micasy cortico-
nucl earesprocedentesdeneuronasactivadaspor laestimul aciéndel

mismo camporeceptor potenciantantolaexcitaciondelascélulas
activadascomolainhibicidndel asinhi bidasaambosnivel essubcor-

ticales. LaCC mantieneasi unazonadeexcitacidnrodeadapor una
zonadeinhibicién, eincrementatantoladi scriminaciénespacial
comolatemporal . Enesteliltimocasoporqueaumentae tiempoque
lascé ulasdeproyeccidn permanecendespol arizadas(Fig. 7) y, por
ello, tambiénaumental acapacidad cel ul ar pararesponder aaltas
frecuenciasdeestimul acion. Deestamanera, |laCCescapaz dese-
leccionar suspropiasentradas(Fig. 8).
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LA CORTEZA CEREBRAL MODULA LA TRANSMISION
CUTANEA A TRAVESDE LOSNUCLEOS
DELOSCORDONESPOSTERIORES

Resumen. Introduccién. Los mecanismos que utiliza la corteza cere-
bral para modular la informacién tactil a nivel pretaldmico se han
estudiado muy poco. Desarrollo. Enestearticul o recopilamoseviden-
cias experimental es que permiten avanzar en el conocimiento de este
problemaa nivel del niicleocuneatus (nuicleo de Burdach). Lasfibras
aferentesprimariasylascorticofugal escontactan sinapticamentecon
células cuneotaldmicas y con interneuronas inhibitorias en la parte
medial del nlcleo cuneatus. La estimulacion de diferentes|ugaresde
lapiel mientrasseregistraintracelularmentela actividad delasneu-
ronascuneotal ami casen animalesanestesiadosy conlacortezacere-
bral intacta, o con la corteza inactivada farmacol 6gicamente, o en
ausencia decorteza, ha permitido el estudio del papel funcional delas
fibras corticales dirigidas al ncleo cuneatus. Las fibras aferentes
primariasactivadaspor laestimulacién deunazonadelapiel excitan
las neuronas cuneotal amicas con las que contactan monosi naptica-
menteeinhiben, atravésdeinterneuronasintranucleares, otrascé u-
las cuneotal amicas vecinas que reciben informacion de otroslugares
delapiel. Delamismamanera, lascélulascorticocuneatusactivadas
por laestimulacion dela piel incrementan la excitacion delascélulas
cuneotal amicas con camposreceptores solapadoseinhiben laactivi-
daddelasdeméas. Lacortezaexageradeestaformauncentroexcitado
rodeado por unaregion inhibida, lo queincrementa la capacidad de
discriminacion tactil tanto espacial como temporal durantela explo-
raciény la manipulacién. [REV NEUROL 2001; 33: 448-54]
Palabras clave. Corteza sensitivomotora. Modulacion cortical . Neu-
ronas cuneotalamicas. Nuicleo cuneatus. Ntcleo talamico ventropos-
terolateral. Transmision cuténea.
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O CORTEX CEREBRAL MODULA A TRANSMISSAO
CUTANEA ATRAVESDOSNUCLEOS
DOSCORDOESPOSTERIORES

Resumo. Introducdo. Osmecani smosqueocortexcerebral utilizapara
modular ainformagaotactil anivel pré-talamicotémsidomuito pouco
estudados. Desenvolvimento. Neste artigo recompilamos evidéncias
experimentai sque per mitemavancar no conhecimento deste problema
a nivel do nucleo cuneatus (nucleo de Burdach). As fibras aferentes
primérias e as cértico-eferentes contactam sinapti camente com cél u-
lascuneotalamicasecominter neur 6niosinibidoresna partemediana
do nucleo cuneatus. A estimulagao de diferentes locais cutaneos en-
guanto se regista intracelularmente a actividade dos neurénios nu-
cleotalami cosemani maisanestesiadose comcortex cerebral intacto,
ou como cortex farmacol ogi camente desactivado ou, semcortex, per-
mitiu 0 estudo do papel funcional das fibras corticais dirigidas ao
nicleo cuneatus. Asfibrasaferentesprimériasactivadaspel a estimu-
lac@o de uma zona da pele excitam os neur6nios cuneotal @micos,
com 0s que contactam monossi napticamente e inibem, através de
inter neur éniosintranucleares, outrascélulasclneotal amicasvizn-
has que recebem informacdes de outras areas da pele. Da mesma
maneira, as células cortico-cuneatus activadas pela estimulacdo da
peleincrementama excitagéo dascélulas cuneotal &micascomcam-
pos receptores sobrepostos e inibem a actividade das restantes. O
Cortex exagera desta forma um centro excitado rodeado por uma
regidoinibitéria, o queaumentaacapacidadedediscriminacaotactil,
quer espacial, quer temporal duranteaexploracio eo manuseamento.
[REV NEUROL 2001; 33: 448-54]

Palavras chave. Cortex sensitivo-motor. Modulagéo cortical . Neur 6-
nios cineo-talamicos. Nicleo cuneatus. NUcleo ventro-postero-late-
ral talédmico. Transmissdo cuténea.
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