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ORGANIZACION FUNCIONAL DE LA CORTEZA VISUAL PRIMARIA

Carlos Acuiia Castroviejo
Universidade de Santiago de Compostela

El objetivo de este capitulo es describir la organizacién funcional de la corteza
visual primaria (drea 17 de Brodman, o V1). La organizacién funcional de la corteza
visual primaria es modular, al menos en cuanto a la representacion ocular, de los
detectores de la orientacion de lineas, bordes o ejes y, probablemente, en cuanto a
la representacién del color. No se ha descrito, sin embargo, que la direccion de
movimiento de objetos en nuestro campo visual tenga una representacién modular.

La percepcion del mundo que nos rodea la realizamos a través de la
transformacion impuesta por nuestro cerebro, lo que hace que la percepcion
individual sea subjetiva. Ese mundo visual no tiene una representacion Gnica, sino
que esta representado en varios lugares o dreas de la corteza cerebral. Cada
representacion varfa en el detalle con que el mundo visual estd replicado, y a estas
representaciones se las denomina mapas visuales. Hay al menos unas 30 repre-
sentaciones de la escena visual en diferentes 4reas de la corteza cerebral. Cada una
de esas dreas funcionales individuales reciben unas diez proyecciones de otras 4reas
corticales, y envian otras diez proyecciones a otras dreas. La corteza visual esta servida
por muchas conexiones cortico-corticales formando una red de considerable
complejidad. La percepcion consciente de esa escena visual implica la actividad de
todo el cerebroy la coordinacion de la actividad entre las diferentes dreas cerebrales.

Conocemos con razonable precision la localizacion topogrifica de las dreas
en el cerebro donde estin representados los mapas visuales del mundo que nos

rodea. Sin embargo, el mecanismo general de procesamiento realizado por esas
conexiones es muy poco conocido.
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Figura 1. La informaci6n visual llega a las corticales visuales V1 'y V2 procedente del nticleo Geniclulado
Lateral dorsal (NGLA). Desde estas areas se distribuye a través de, fundamentalmente, dos vias, una dorsal
y otra ventral. Estas dos vias reconvergen en la corteza motora (MD), desde donde tien lugar la salida de
la orden motora. Ambas vias estin relativamente interconectadas y, aungque no s¢ muestra, Ia informacion
circula en ambos sentidos. Ambas vias parecen procesar informacion diferente: la dorsal estarfa encargada
de las relaciones espaciales y del movimeinto de objetos, y la ventral de la identificacion visual de colores,
patrones u objetos.

La figura 1 resume las conexiones entre las dreas visuales corticales (V1, V2)
y la corteza motora primaria (M1) [Schwartz, 1994]. La informacion visual procedente
de la retina proyecta al Nicleo Geniculado Lateral dorsal (NGLd), y desde ahia la
corteza estriada (V1) y preestriada (V2). Desde V1y V2 la informacion se distribuye
hacia dos sistemnas, uno dorsal (MT o V5, MST, y desde aqui hacia la corteza motora
primaria (M1) a través de otras dreas corticales), y otro ventral (V4, AT, area 12,y
desde aqui, a través de otras dreas cotticales, hasta la corteza motora). Ambos
sistemas se interconectan entre sf, aunque de una manera relativamente reducida, y
ambos reconvergen en una region de la corteza prefrontal, en el sulcus principales,
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o drea 46 (no mostrado en la figura 1), y en las dreas polisensoriales de la corteza
temporal superior.

Las conexiones entre estas dreas corticales es enormemente redundante, 1o
que implica que el procesamiento entre dreas corticales es mds complejo que un
simple procesamiento en serie de la informacién, como en un principio se habia
propuesto, es decir, fluyendo la informacién desde la corteza visual primaria (V1)
hacia V2, de ahf a V3, V4, etc., lo que no implica que en cada etapa sucesiva las
neuronas vayan realizando cosas mds complejas. Lo que ocurre es que, como
producto del procesamiento en los circuitos neuronales, emergen caracteristicas
funcionales nuevas.

Las diferentes dreas visuales estdn especializadas funcionalmente para desa-
rrollar distintas funciones visuales. La representacion de una funcién determinada en
un drea dada es lo suficientemente precisa como para desarrollar su funcién. La
corteza visual primaria (V1) segrega las sefales visuales relacionadas con diferentes
atributos de la escena visual, como color, forma y movimiento, y los distribuye a las
diferentes dreas corticales donde tiene lugar un procesamiento independiente y en
paralelo (por ejemplo, color o movimiento). Las sefiales de salida en paralelo no s6lo
tienen lugar entre las dreas corticales, sino también entre los centros subcorticales y
la corteza cerebral (por ejemplo, el NGLd distribuye las sefiales de la retinaa V1, pero,
a su vez, V1 envia los resultados del procesamiento de esa informacién al NGLd; fa
gran mayorfa de la informacion que reciben las neuronas del NGLd no provienen de
la retina, sino de la propia corteza cerebral). Por lo tanto, el principio organizativo
general consiste en un procesamiento en paralelo y en distribucion de las sefiales
visuales. Si todas las dreas corticales distribuyen la informacién, cada drea puede
realizar multiples operaciones simultdneamente, y distribuir el resultado de sus
operaciones a diferentes dreas corticales [Zeki, 1993].

La existencia de mecanismos corticales visuales que operan tanto en paralelo
como en serie ha quedado clara desde los trabajos de Santiago Ramén y Cajal a
principios de este siglo, al proporcionar evidencia de que algunas neuronas corticales
tienen axones que terminan dentro de la corteza visual, creando asi una secuencia
de conexiones neuronales. Ramon y Cajal también proporcioné evidencia de que
cada fibra aferente termina dentro de una region restringida de la corteza cerebral,
de tal manera que las neuronas que se encuentran en partes separadas de la corteza
visual, estdn conectadas en paralelo a diferentes fibras aferentes.

A pesar de la apariencia uniforme, las dreas de la corteza cerebral pueden ser
internamente heterogéneas en su arquitectura y conexiones. En la corteza cerebral
coexisten dos niveles organizativos: las ldminas y las columnas. La organizacién
laminar fue la descrita en primer lugar. La corteza cerebral esta formada por ldminas
o capas de neuronas paralelas a la superficie cortical, cada una con un tipo celular
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diferente. mds recientemente se subray6 la importancia de las conexiones horizon-
tales entre las laminas, tanto dentro de una misma drea cortical como entre distintas
dreas.
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Figura 2. la corteza visual estd organizada en seis lAminas horizontales paralelas a la superficie cortical
(parte superior de la figura). En general, en cada ldmina hay o un tipo de neurona o una organizacion
diferente, como puede apreciarse en la figura. Las sefiales de entrada, procedentes del NGLd (aferentes
taldmicos, en la Figura) llegan por la sustancia blanca y terminan, fundamentalmente, en lmina 1V, El
procesamiento de la informacion tiene lugar a través de las liminas: unidad fundamental. En la parte
izquierda de la figura se muestra esta organizacion fundamental, que consiste en una columna de células
que se distribuye perpendicularmente a la superficie cortical,. y que constituye una unidad de
procesamiento bisico de la corteza cerebral.

En la figura 2 [Lorente de NG, 1952] se representa la laminacién de la corteza
cerebral, formando capas desde la superficie cortical (Jdmina I) hasta la sustancia
blanca (ldimina VIb). En general, en cada ldmina hay un tipo de neurona. Las sefiales
de entrada (aferentes taldmicos, procedentes del NGLd) se distribuyen especialmente
en lamina 1V, aunque algunas alcanzan las laminas mds superficiales. A partir de aqui
el procesamiento de la informacion de entrada se distribuye horizontalmente por las
ldminas vy, verticalmente, formando columnas, a través de ellas (izquierda de la figura
2). La organizacion columnar fue propuesta inicialmente por R. Lorente de No en
1938 [Lorente de N6, 1952], a la que denominé unidad elemental. De esta manera
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enfatizaba el procesamiento de la informacion a través de las distintas ldminas
corticales, y entre los diferentes tipos de neuronas. Afios mds tarde, en 1957, V.B.
Mountcastle [Mountcastle, 1957] la introdujo como unidad organizativa funcional
cortical, ademds de la laminar, en la corteza cerebral somestésica. En 1962, D. Hubel
y T. Wiesel [Hubel y Wiesel, 1962] describieron esta organizacién columnar en la
corteza visual.

El procesamiento de la informacion visual se realiza a través de ambos niveles
organizativos, pero su significado funcional parece distinto. La organizacién columnar
representaria la organizacién bdsica, y las conexiones horizontales intralaminares, la
mds reciente, surgiendo en funcion de las necesidades de una mayor complejidad
en el procesamiento de la informacién. Cabe esperar por lo tanto, que cuanto mas
compleja sea la necesidad de procesamiento conforme ascendemos en la escala
filogenética, mayor riqueza de conexiones horizontales aparezcan, tanto dentro de
una misma drea cortical, como conectando distintas dreas. La informacién procedente
de la retina, proyecta sobre el NGLd, donde tiene lugar la primera etapa de
tratamiento de esa informacién y desde ahi proyecta sobre las neuronas de la ldimina
1V, distribuyéndose a 1o largo de la columna funcional y extendiéndose horizontalmente,
Las senales de salida lo hacen desde las ldmina V y VI. No sabemos si 1a informacion
de salida desde cada una de estas laminas es la misma o es distinta. Lo que si sabemos
es que proyectan sobre blancos diferentes.

CIRMPQ RECTPTR

LATERAL

Figura 3. Vista lateral del hemisferio cerebral derecho del hombre. Se representa la situacion del globo
ocular, y de la via 6ptica que emerge y que hace sinapsis en el NGLd, y de ahi proyecta a la corteza cerebral
visual primaria o V1. £n la corteza visual se representa la posicion de un microelectrodo para el registro
de la actividad eléctrica extracelular, de una neurona relacionada con el campo receptor representado a
Ia izquierda de la figura.
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El mundo visual que nos rodea, o campo visual, estd representado en las
neuronas de la corteza visual. Cada neurona de, por ejemplo, V1, estd relacionada,
anatomica y funcionalmente, con un drea determinada del campo visual retiniano,
que se denomina campo receptor, en la manera como se senala en la figura 3. El
tamafio del campo receptor se expresa como el dngulo formado por la imagen en
el campo visual, en el ojo. Por ejemplo, un objeto de 89 mm, situado a 1.5 metros
de distancia del ojo subtiende un dngulo de 3.5°. En esta figura 3 se esquematiza la
via visual, desde la retina, a través del NGLd, hasta V1. En V1 se ha representado la
posicion de un microelectrodo metdlico que se utiliza para registrar los cambios en
el potencial eléctrico que ocurre en la neurona proxima cuando su campo receptor
es estimulado. Esta estimulacidn, o activacién, se logra haciendo pasar una barra de
luz a través del campo receptor. Los campos receptores estan representados en la
superficie de la corteza V1 formando un mapa. Este mapa del campo visual incluye
desde la fovea, zona de mixima agudeza visual, hasta las zonas mds alejadas o
periféricas del campo visual. La posicion de los campos receptores se expresa en
grados con respecto a la fovea.

Las propiedades de los campos receptores de las neuronas son producto de
la organizacién sindptica de la corteza visual (de sus aferencias). Los cambios en la
actividad sindptica se reflejardn en alteraciones de las propiedades de los campos
receptores de las células. En los dltimos afios ha quedado claro que propiedades de
los campos receptores tales como la respuesta a la orientacion o a la direccion de los
estimulos visuales, vienen determinadas por la interaccion sindptica inhibitoria y
excitatoria en estas células. Estas interacciones complejas tienen lugar tanto dentro
de un drea cortical determinada, como por influencia desde otras dreas.

Como hemos visto, los circuitos locales en la corteza cerebral estin organiza-
dos en forma radial, dando lugar a una arquitectura modular de unidades formadas
por columnas. En la corteza visual cerebral hay varios subsistemas de procesamiento
organizados de forma columnar. Estos diferentes subsistemas aparecen en distintos
momentos del desarrollo. Las columnas de orientacion y los blobs (zonas ricas en la
enzima citocromooxidasa, cuyas neuronas estin relacionadas con selectividad al
color) aparecen primero; después aparecen las columnas de dominancia ocular, y las
conexiones horizontales.

COLUMNAS DE DOMINANCIA OCULAR

En la corteza cerebral estriada (drea 17 o V1) hay un mapa muy detallado del
campo visual. Cuando se exploran los campos receptores de las células situadas
perpendicularmente a la superficie de la corteza cerebral, se encuentra que todas las
que estin situadas en esa columna son activadas desde el mismo ojo, el izquierdo
o el derecho; son las columnas de dominancia ocular (DO). Se ha considerado a la
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corteza V1 como formada por columnas de DO alternantes para el ojo derecho,
izquierdo, derecho, y asf sucesivamente. La figura 4 muestra esquemdticamente esta
organizacion de columnas de DO, para el ojo derecho (D) y para el ojo izquierdo (D).
En esta figura 4, que representa un cubo, la superficie cortical estd arriba y la sustancia
blanca, por donde entran y salen las aferencias y las eferencias, respectivamente, se
sitGa abajo. Las columnas de DO forman una empalizada alternante para el ojo
derecho e izquierdo. Las células situadas en la capa IV, que reciben la informacién
de la retina, via el NGLd, responden exclusivamente al estimulo a través del ojo que
proporciona la aferencia. Como las células que se encuentran por encima y por
debajo de ldmina IV tienden a preferir ese ojo, se supuso que las aferencias de cada
ojo se disponian en bandas o columnas corticales de dominancia ocular. De esta
manera se enfatizaba cual ojo era el dominante. Sin embargo, con esta disposicién
se ignora la binocularidad existente en las otras capas. En efecto, en la corteza visual
de gatos normales, el 80% de las neuronas corticales son binoculares, respondiendo
a la estimulacion independiente de cualquiera de los dos ojos.

Figura 4. Organizacion modular
de la corteza visual. En esta figura
se representa un cubo formado
por columnas verticales de
dominancia ocular (DO). Las
neuronas en cada columna son

activadas desde uno u otro ojo (I:

/ izquierdo, D: derecho). Perpendi-

\ cularmente a las columnas de DO
\\J corren las columnas de orienta-

ﬁ cion (O). BEn cada columna de

%\ J: ¢ orientacién hay células sensibles
DO J)k\ O a una orientacion determinada,
representadas por barritas con di-

ferente inclinacion en la parte
superior.

Las aferencias procedentes de los dos ojos convergen fuera de la ldmina IV,
la DO fuera de esta capa (capas I y III por arriba, y V 'y VI por abajo) se puede
representar como una secuencia de bandas, donde las respuestas binoculares se
desplazan gradualmente entre extremos de dominancia del ojo derecho o izquierdo
que tienen lugar en los centros de las bandas correspondientes a las aferencias a la
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capa IV. Esta representacion se ilustra en la figura 5. Las aferencias a la capa IV del
ojo derecho e izquierdo se representan en negro y en blanco, respectivamente. Las
ldminas situadas justo por encima se representan en negro (DO del ojo derecho) y
en blanco (DO del ojo izquierdo). Entre ambas columnas de DO hay una gradacion
de grises que representan la predominancia de un ojo sobre el otro; en un punto
habri dominancia de ambos 0jos. Conocemos el tamafio de las columnas de DO.
Cuando se explorara la preferencia ocular, desplazando un microelectrodo con una
orientacién tangencial a la superficie cortical, esta permanece sin variar hasta que,
bruscamente, cambia para el otro ojo. Es necesario desplazarse un minimo de 800um
para que las células respondan conjuntamente al ojo derecho y al ojo izquierdo, y
comience de nuevo la secuencig; a esta distancia se la denomina hipercolumna de
dominancia ocular.

Para la maduracién normal de las columnas de dominancia ocular se ha
demostrado- que son necesarios los patrones normales de actividad evocados
visualmente durante los primeros 3 meses postnatales.

Figura 5. Representacion esquemé-
tica de las columnas de dominancia
ocular. Las aferencias de uno y otro
ojo llegan a la lamina 1V procedentes
del NGLd. Las neuronas de estalamina
responden solamente a la estimulacién
del ojo derecho (D, en negro) o del
izquierdo (1, en blanco). En las laminas
situadas por encima, 1I & 11, y por
debajo (V & VI, no se muestran), las
neuronas responden sélamente a un
ojo (negro o blanco), o mdsa uno que
a otro, o a las dos (representado por
diferentes gradaciones de grises).

&I
:

COLUMNAS DE ORIENTACION

Al introducir un electrodo explorador perpendicularmente a la superficie de
la corteza visual, como ocurre al hacerlo por una columna de dominancia ocular,
todas las células que se encuentran tienen campos receptores que responden a
movimientos para la misma orientacion. La figura 4 muestra, ademds de las columnas
de dominancia ocular (DO) que ya hemos visto, las columnas de orientacion (O);
cada orientacioén corre perpendicularmente a las columnas de DO. Cada orientacion
estd ilustrada en esta figura 4 como barritas con diferentes inclinaciones. Los
movimientos de orientacién se describen en coordenadas polares, por ejemplo para
barras verticales de una longitud determinada orientadas a 0°, 45°, etc..
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Figura 6. Organizacién columnar para las
orientaciones. En una penetracién per-
pendicular a la superficie cortical, todas las

SUPERFICIE CORTICAL i neuronas que se encuentran tienen la
TN misma selectividad a la orientacion, como
"‘--.:: % J { se muestra a la derecha de la figura,
s rf. : 7 excepto en lalimina IV, donde las neuronas

"o, no son orientadas (representado por cir-

culos). La orientacién es, probablemente,
una caracteristica que depende del proce-
samiento cortical. En una penetracion
tangencial a la superficie cortical, con un
microelectrodo explorador, se van encon-
capay 1 trando neuronas con diferentes sclectivi-
dades a la orientacion, separadas por dis-
tancias muy pequefias, demostrando asila
organizacion columnar para la orientacion.

Enla capa IV, donde se recibe la informacion procedente de la retina, a través
del NGLd, las neuronas no tienen selectividad a la orientacién. Este hecho es muy
importante, ya que indica que la selectividad a la orientacion es un mecanismo que
se genera a nivel intracortical, por procesamiento en sus circuitos neuronales. Sin
embargo, existe una gran controversia, y desconocimiento, sobre cuales son los
mecanismos neuronales que originan la selectividad a la orientacién. En la figura 6,
a la derecha, se ilustra una columna de orientacién; un electrodo explorador que
penetre perpendicularmente a la superficie cortical, va encontrando neuronas en las
diferentes capas, con la misma selectividad a la orientacion. Puede verse que, en la
lamina IV, esta selectividad a la orientacién estd ausente (representado por circulos
en la figura 6), y se reanuda en las células que se encuentran por debajo de esta
lamina.

~ En la figura 6 puede verse que en una penetracién oblicua (senalada por la
flecha), la preferencia a la orientacion de las células que se van encontrando
sucesivamente, separadas una de otra por distancias muy pequefias, del orden de las
50-100um, varfa con gran regularidad. Aunque la preferencia a la orientacién cambie
sistemdticamente, la preferencia ocular permanece la misma hasta que, bruscamente,
cambia para el otro 0jo, aunque sin que se interrumpa la secuencia de orientaciones.
El electrodo tiene que moverse aproximadamente 1 mm para que se cubran todas
las orientaciones (0°-360°). Esta distancia se denomina hipercolumna de orientacion.
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Figura 7. Bjemplo de respuesta a la orientacién. Neurona de V1 registrada en un gato anestesiado y
paralizado. En la parte superior se muestra fa posicién del campo receptor (2° x 0.8°) situado a 2° del drea
centralis. Encima del campo receptor se representa una barra luminosa (2.5° x 0.25°) que, situada en
posiciones sucesivas sobre el campo receptor y con diferentes orientaciones, permitird obtener las
respuestas de la célula ilustradas en los histogramas periestimulo. Cada histograma ha sido obtenido para
una orientacién diferente de la barra luminosa sobre el campo receptor (sehalada en cada histograma
como 0°, 60°, etc.). Puede verse que la respuesta 6ptima es para una orientacion de la barra de 90°. En
la parte inferior se muestra la curva de sintonia a la orientacion de esta célula. Responde para todas las

orientaciones, pero la mejor respuesta es para 90°. Tamafio del bin: 25 msg.
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Las respuesta de las neuronas a la orientacién de los estimulos dependen de
la estructura del campo receptor. En la figura 7 se muestra la posicién del campo
receptor, a 6.5° del drea centralis (equivalente a la févea en el gato), con su
orientacion Optima. El campo receptor, rectangular (de 2° x 0.8° de tamafio) estd
orientado en la direccién de 90° - 270°. Cuando una barra luminosa de 2.5° x 0.25°
se sitGa sobre el campo receptor, con diferentes orientaciones, se producen
incrementos distintos de su actividad. Como se ve en los histogramas periestimulo,
la respuesta 6ptima se obtiene para una barra con una orientacion de 90°. A ambos
lados (60°y 120°) la respuesta va disminuyendo. Como vemos en la curva de sintonia
para esta célula, representada al pie de la figura 7, la respuesta disminuye suavemente
a ambos lados de la orientacion Gptima.

Los mecanismos de la respuesta a la orientacion se cree que dependen de la
estructura interna del éampo receptor, organizado en zonas discretas excitatorias
(ON) e inhibitorias (OFF), que se encuentran distribuidas de manera ordenada en el
campo receptor; €stas son las llamadas células simples. La selectividad a la
orientacion se origina a partir del patron de convergencia de aferencias excita-
torias provenientes del NGLd; sin embargo, en el mantenimiento de la selectividad
a la orientacién intervienen mecanismos inhibitorios, tanto locales como interareales,
en los que participa el neurotransmisor inhibitorio GABA (dcido y-aminobutirico).
Cuando una barra luminosa se orienta de tal forma que ocupe las posiciones
ON (generalmente situadas en el mismo sentido de la longitud maxima del
campo receptorn), se produce una respuesta Optima; cuando ocupa zonas ON vy
OFF simultdneamente, o sélamente OFF, da lugar a una respuesta mas y mis
reducida.

Las caracteristicas de la respuesta a la direccién del movimiento estin
representadas en la figura 8. Representa la respuesta de una neurona (COR22DC),
localizada en V1, con 2° de eccentricidad, y con un campo receptor orientado a 210°-
30°, yde 1°x0.5° de tamafio. Cuando una barra luminosa (de 1.5° x 0.25%) se desplaza
a través de su campo receptor, en direccion a 210°, se produce un incremento de
actividad (incremento de la frecuencia de los potenciales de accién), mientras que
la direccién del movimiento en sentido contrario (30°), provoca, en este ¢aso, una
activacion muy pobre.

La selectividad a la direccién puede estudiarse con estimulos que no tengan
orientacion, como puntos en movimiento. La sintonia a la direccién obtenida con
estimulos alargados (barras) depende de mecanismos de selectividad a la orienta-
cion y a la direccion. La selectividad a la orientacién y a la direccion pueden sepa-
rarse: una orientacién dada corresponde sélamente a un eje de movimiento,
tomado, generalmente, ortogonal a la orientacién, pero a lo largo de ese eje
corresponde a dos sentidos de la direccion del movimiento. Por lo tanto, la
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selectividad a la orientacién no puede contribuir a la diferencia en respuesta a
direcciones en sentido opuesto. Cualquier diferencia en respuesta en sentidos
opuestos del movimiento, medido sobre ¢l eje optimo, puede tomarse CoOmMo una
medida especifica de los mecanismos de selectividad a la direccion que operan en
drea 17.
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Figura 8. Respuesta de una neurona direccional. Neurona registrada en V1 de un gato anestesiado y
paralizado. En la parte superior se muestra la posicion (a 2° del drea centralis) y el tamafio del campo
receptor (1° x 0.5%), orientado a 210°, y la posicién de la barra (1.5° x 0.25%) con la misma orientacion
6ptima. El movimiento de la barra en la direccién de 210° provoca un incremento de la frecuencia de
descarga de la neurona, mientras que cuando la barra luminosa barre el campo receptor en sentido
contrario (a 30%), el incremento de la frecuencia de descarga de la neurona es mucho menor. Tamaiio del
bin: 50 msg.
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La selectividad a la direccion de las neuronas depende de la velocidad de
desplazamiento del estimulo. La selectividad a la direccion disminuye a velocidades
bajas. La razén serfa una disminucién en los efectos secuenciales entre aferencias
vecinas debido al incremento de la separacién temporal entre esas aferencias. En
efecto, una secuencia de movimiento contiene tanto efectos secuenciales, o de
segundo orden, originados por la estimulacion secuencial de lugares retinianos
vecinos, como efectos locales, o de primer orden, originados por la estimulacién
propia de cada uno de esos lugares. Las neuronas corticales continian respondiendo
a movimientos con velocidades bajas, ya que los factores locales todavia producen
respuestas. A las respuestas le faltardn selectividad a la direccién debido al fallo de
los efectos secuenciales. A velocidades rdpidas, los factores de primer orden fallardn
debido a la corta duracion de la estimulacion. Los efectos secuenciales también
fallardn ya que se habri excedido la separacidn espacial maxima que permite
interaccion (la selectividad a la direccidn y la respuesta desaparecen juntas).

Los mecanismos que producen la selectividad a la direccién (o preferencia
direccional) son distintos de los que producen selectividad a la orientacién. La
selectividad a la direccion no es un mecanismo todo-o-nada. Muchas neuronas de
V1 también presentan selectividad a la orientacion. Al contrario que la sensibilidad
a la velocidad, que depende de factores de primer y segundo orden, la selectividad
a la direccién puede depender solamente de factores de segundo orden o
secuenciales. Estos mecanismos pueden ser, a su vez, lineales o no lineales, es decir,
debidos a las interacciones entre aferencias vecinas. Un ejemplo de un mecanismo
lineal es la superposicion o sinergia entre un punto que abandona un drea de una
polaridad y entra en otra de polaridad opuesta. Otro ejemplo es la orientacion del
campo receptor en el dominio espacio-temporal. Esto se refiere a un incremento
sistemdtico en la latencia, dentro de una zona ONu OFF, con cambios en posicién
en una direccion. No sabemos con certeza la contribucion relativa de los factores
secuenciales lineales y no lineales [Reid y col., 19871

Al mover 2 mm un microelectrodo explorador, tangencialmente a través de la
corteza de V1, nos desplazamos desde una pequeila representacion del campo visual
(campo receptor) a otra en una region adyacente. Hay, por lo tanto, un mapa
detallado y repetitivo del campo visual. Cada pequefia drea del campo visual se
explora para un ojo y para el otro, y cada parte se explora simultineamente para
diferentes orientaciones, repitiéndose el proceso para otra parte adyacente del
campo visual. Esta es una de las razones por la que la corteza estriada es un drea tan
grande.

Utilizando técnicas de registro de la actividad neuronal en la superficie cortical

(plano superficial horizontal de V1) conla técnica de imagen Optica, se ha confirmado
la existencia de estas columnas de orientacion y de dominancia ocular. Esta técnica
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consiste en obtener imdgenes digitales por medio de una camara CCD, de la
superficie de la corteza cerebral, cuando la corteza se ilumina con luz de 605 nm de
longitud de onda. Las imdgenes se adquieren con la cdmara CCD mientras el animal
de experimentacion estd siendo estimulado visualmente con barras luminosas
moviéndose en una pantalla de rayos catddicos. Esas imdgenes se digitalizan y se
transfieren a un computador que controla todo el experimento. Los mapas funcio-
nales asi obtenidos se pueden analizar a continuacién y presentarlos en un monitor.

Figura 9. Imagen dptica obtenida
poruna camara CCd (charged-couple
device) de la superficie de la corteza
visual (V1) de una Macaca Fascicularis.,
la cimara proporciona imdgenes
digitalizadas de la corteza cerebral,
mientras se presentan barras lumino-
sas, con diferentes orientaciones, en
el campo visual del animal. Los ma-
pas funcionales obtenidos porimagen
Optica basados en las sefales intrin-
secas proporcionan informacion so-
bre la organizacion de las laminas
corticales mas superficiales, con una
resolucion de 50 pm. MO: puntos de
singularidad de los molinillos de
orientacion. Cada tonalidad gris re-
presenta  un dominio de
isoorientacion. BLOB: zonas ricas en
citocromooxidasa, enmarcadas cn
negro. MF: médulo fundamental. DO: superficie de dominancia ocular; DO, para el ojo derecho OD, y
para el ojo izquierdo, O1. Las dos superficies de dominancia ocular estin separadas por una linea vertical.
Una linea horizontal separa los dos médulos fundamentales (MF). Detalles en el texto.

La figura 9 muestra uno de estos mapas funcionales obtenidos con la técnica
de imagen Optica. Como puede verse en la figura 9, en cuanto a la orientacion, el
hecho mis prominente de los dominios de iso-orientacion es su organizacion radial,
que da lugar a una disposicién que recuerda a un molinillo de feria. Los dominios
de orientacion estan organizados radialmente alrededor de un punto de singularidad
(el centro del molinillo de feria) y cada orientacién esta representada una vez
[(Bartfeld y Grinvald, 1992]. En la figura 9 los centros de los molinillos de orientacion
estidn sefialados como MO. Cada tonalidad gris sefiala un dominio de isoorientacion,
y puede verse que del centro del llamado punto de singularidad (MO) se originan
los dominios de isoorientacién como un molinillo de feria. La linea gris vertical sefiala
el limite entre dos columnas de dominancia ocular; a la izquierda la del ojo izquierdo
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(DO: O, en la figura 9), y a la derecha la del ojo derecho (DO: OD, en la figura 9).
La linea blanca que corre de izquierda a derecha sefiala el limite, superior e inferior,
de dos médulos fundamentales (MF en la figura 9), que veremos mas adelante.
Enmarcados en una linea en negro se encuentran los blobs (BLOB, en la figura 9).

RELACION ENTRE MOLINILLOS DE ORIENTACION Y COLUMNAS DE
DOMINANCIA OCULAR

El 81% de los centros de los molinillos de orientacidén se encuentran a lo largo
de la linea media de las bandas de dominancia ocular y, la gran mayoria del 19%
restante se sitdan en el borde de las bandas de dominancia ocular, donde se
encuentran las células binoculares (Figura 9). Los contornos de isoorientacion, que
se originan en los puntos de singularidad (MO, en la figura 9), cruzan los bordes de
las columnas de dominancia ocular en dngulo recto. Todos los dominios de
isoorientacion estan igualmente representados en la corteza. Los molinillos de
orientacién se conectan uno con otro a lo largo de los bordes de las columnas de
dominancia ocular y, a menudo, tienen sentidos opuestos de cambio de la
preferencia a la orientacién. No conocemos el significado funcional, si es que hay
alguno, de esta disposicion.

Blobs

Como estamos viendo, un hecho importante de fa organizacion cortical es su
parcelacion en agrupaciones formando un mapa funcional. En las ldminas 1T y 11, las
aferencias de los ojos derecho e izquierdo forman blobs, o goterones. Los blobs se
revelan cuando se emplea, en V1, una reaccidén para la enzima mitocondrial
citocromooxidasa. La enzima se encuentra en células agrupadas en ldminas 11 y 111,
formando agrupaciones que, en cortes coronales de la corteza cerebral, recuerdan
a los goterones deslizdndose por una pared (blobs). Por el contrario, en las ldminas
IV y VI el patrdn de distribucion de los aferentes es distinto, ya que, como hemos
visto, las aferencias de los dos 0jos sobre esas ldminas forman bandas alternantes de
aferencias del ojo derecho e izquierdo.

Al mover un microelectrodo explorador paralelamente a la superficie de la
corteza de V1, en ldmina III, cada neurona que se va encontrando responde
especificamente a una orientacion determinada, hasta completar todas las orientacio-
nes. Esas secuencias se interrumpen en las regiones blob. Las regiones blob contienen
neuronas que carecen de selectividad a la orientacién, son fundamentalmente
monoculares, y tienen propiedades de codificacion del color.
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RELACION ENTRE LOS TRES SUBSISTEMAS DE PROCESAMIENTO EN LA
CORTEZA VISUAL PRIMARIA

La relacion entre blobs, dominios de isoorientacion, y columnas de dominancia
ocular, representa lo que se ha llamado médulo fundamental (la superficie cortical
mis pequefia que incluye una representacién completa de cada uno de los tres
subsistemas: columnas de orientacion, blobs, y columnas de dominancia ocular). En
la figura 9 estan representados dos de estos médulos fundamentales (MP). E183% de
los centros de los molinillos de orientacion se encuentran en las zonas inter-blob o
cerca de sus bordes, solo el 17% de los centros de los molinillos de orientacion se
localizan dentro de los blobs. Los blobs tienen una selectividad a la orientacion muy
pobre, mientras que las zonas inter-blob tienen una sintonfa a la orientacién muy
marcada.

Aunque, muchas veces, se ha hecho la pregunta de si la corteza cerebral esta
construida por médulos fundamentales repetitivos, este mosaico no se observa
claramente. Cada molinillo de orientacion puede procesar informacién derivada de
todas las orientaciones detectadas por un ojo, por lo que el médulo fundamental
estarfa constituido por dos molinillos de orientacién adyacentes, de ocularidad
complementaria, y porciones de algunos blobs. En la figura 9 se pueden ver dos de
estos modulos fundamentales (MF). Durante una penetracién tangencial a la
superficie de la corteza V1, el electrodo debe moverse unos 2 mm (unas dos
hipercolumnas) para localizar células que no tengan campos receptores solapados
(en correspondencia retinotépica). El tamanio de cada unidad fundamental es de unas
800um x 400um, lo que indica que, al menos, cuatro médulos fundamentales estin
procesando en paralelo alguna informacién procedente de un mismo punto de la
imagen retiniana. En esta superficie tan grande se observa una gran redundancia de
los dominios individuales contenidos en los mosaicos regulares de los blobs y de
isoorientacion. La redundancia puede compensar funcionalmente las imperfecciones
de la distribucién de los médulos fundamentales. No se necesita un mosaico regular
de médulos fundamentales debido a que todos los subsistemas individuales estin
representados adecuadamente en mosaicos regulares. Finalmente, esta redundancia
proporciona un sustrato neuronal muy abundante para computaciones locales y
codificaciones, en poblaciones neuronales, de la compleja escena visual analizada
en la corteza visual.

Conexiones Horizontales

Un hecho general del neocortex de los mamiferos son las amplias conexiones
horizontales con terminales formando racimos, que se extienden varios milime-
tros, y unen especificamente columnas de orientacion que comparten la misma
orientacién preferente. Las proyecciones horizontales de las neuronas corticales (las
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proyecciones a otras c€lulas dentro de una ldmina cortical) determinan algunas de
las propiedades funcionales de las neuronas visuales. Las conexiones horizontales
parecen ser excitatorias, y pueden mediar las oscilaciones sincrénicas orientacion-
especifica observadas en respuestas a estimulos visuales [Katz y Callaway, 19921, Las
terminaciones de las proyecciones horizontales de las neuronas forman racimos que
interconectan regiones con la misma selectividad a la orientacidn (en las laminas II
y1ID, y, ademds, conectan blobs color-especificos, o conectan regiones inter-blob. De
estas conexiones horizontales pueden depender ciertas propiedades de las neuronas
corticales: por ejemplo, pueden generar los campos receptores alargados de lamina
6, ya que los campos receptores de la etapa anterior en el NGLd son circulares;
pueden integrar informacién visual a través de bordes columnares para formar un
mapa cohesionado del mundo visual (y ast evitar que el mundo visual se percibiese
parcheado); pueden modificar la respuesta neuronal segln el contexto del estimulo
que la rodea [Gray y col., 1989] (de esta manera las imdgenes que rodean al estimulo
principal sobre el que se ha fijado la atencidn, podifan verse afectadas por el
ambiente que le rodea).

Las columnas de orientacion, y la selectividad a la orientacion, estin presentes
desde muy pronto en el desarrollo postnatal, al menos cuando los 0jos se abren (en
el gato en el 82 dia postnatal). Las conexiones horizontales formando terminales en
racimos estdn presentes al final de la 1* semana postnatal en el gato (al 4% mes en
el hombre). Estos datos indican que el disefio bisico para el procesamiento de la
orientacion no requiere de experiencia visual [Katz y Callaway, 1992] previa.

Aunque la actividad de patrones visuales no sea necesaria para establecer las
terminaciones groseras en racimos [Katz y Callaway, 1992], cuando se impide la
estimulacion visual (como al tapar un ojo durante el desarrollo, o en el estrabismo)
se produce una alteraciéon dramdtica en el refinamiento de esas conexiones
intrinsecas. Por lo tanto, el afinamiento normal de las conexiones horizontales
requiere actividad visualmente evocada durante el desarrollo postnatal [Lowel y
Singer, 1992; Callaway y Katz, 1991].

En condiciones normales, las conexiones horizontales unen columnas iso-
orientadas, independientemente de las columnas de dominancia ocular. En ciertas
situaciones patologicas, como en el estrabismo, las conexiones horizontales pueden
relacionar columnas de dominancia ocular. Este hecho indica que el desarrollo
normal de las conexiones tangenciales intracorticales depende de un mecanismo de
seleccion basado en el uso.

Estos resultados implican que la seleccion de las conexiones especificas entre
columnas de orientacién depende de la coactivacién de grupos de células con la
misma orientacion. Como sefialan Lowel y Singer [1992], las neuronas se conectan
entre si, si se activan conjuntamente.
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