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Heterogeneidad funcional del sistema piramidal:
tractos corticobulbar y corticoespinal.

A. Canedo

FUNCTIONAL HETEROGENEITY OF THE PIRAMIDAL SYSTEM: CORTICOBULBAR AND CORTICOSPINAL TRACTS

Summary. Introduction and objective. The pyramidal systemisconstituted by the cortical fibersreaching the bulbar pyramids
at the level of theinferior Olive. Close to 75% of these fibers decussate terminating at bulbar level about half of themwhile
the other half formthe crossed corticospinal tract. The majority of the uncrossed fibers descend to the cord forming the direct
corticospinal tract. This revision presents evidence demonstrating the functional heterogeneity of the pyramidal system.
Development. The corticobulbar fibersare slower conducting and branch morethan the corticospinal fibers. The conduction
speed of the corticospinal fibers increases as they reach more caudal segments, thus assuring that the different signals
modulating the inter-segmental activity reach their targets simultaneously. Those from the somatosensory cortex end in the
dorsal horn while those from the primary motor cortex end primarily on interneurons of the reflex pathways to distal limb
muscles although in rats, primates and humans about 10% of them terminate directly on motoneurons. Conclusions. The
corticobulbar component of the pyramidal system selects the adequate motor synergies and modulates other descending
systems to coor dinate the activity of the distal musculature and the associated postural adjustments. The corticospinal com-
ponentisfunctionally related to motor activitiesrequiring accuracy, and to motoneuronal recruitment to adjust the contractile
force. Both pyramidal subsystems modulate the processing and integration of the ascending somatosensory information
generated by the movement itself. [REV NEUROL 2003; 36: 438-52]
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Sensorimotor coordination.

INTRODUCCION

Lacapacidad de |as extremidades anteriores de | os cuadripedos
paralaexploracién y la manipulacion de objetos se ve enorme-
menteincrementadaen |osbipedos, cuyas extremidades superio-
res se especializan en dichasfunciones. El mantenimiento deuna
posturaerectallevaademandas posturales mucho mas exigentes
delas que poseen los cuadripedos, y a uso independiente delos
dedos. Por tanto, parece | 6gico pensar que | os bipedos adquieren
nuevos sistemas neuronal es capaces de llevar a cabo las nuevas
funciones que emergen del uso de las extremidades superiores,
particularmente | as relacionadas con la manipul acién de objetos
y con laexploracién activa.

L os axones supraespinal es que al canzan lamédulaespinal se
pueden agrupar en dosgrandes sistemas: | os si stemas descenden-
teslateralesy losmediales. Losprimerosseoriginan enlacorteza
cerebral y en €l nlcleo rojo magnocelular, mientras que los se-
gundos tienen su origen en el tronco cerebral por debajo del
mesencéfalo. Ambos sistemas no son compl etamente indepen-
dientes, sino que interaccionan supraespina mente y convergen
sobre las mismas neuronas en la médula espinal. Los axones
corticoespinalesy rubroespinal es descienden por la parte dorso-
lateral delamédulaespinal y terminan sobrelasinterneuronasde
laslaminasV-VII enloscarnivorosy, en un pequefio porcentaje,
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sobre las motoneuronas de laldminalX en los roedores, los pri-
matesy loshumanos. Lamayoriadelosaxonesdel sistemalateral
sinaptan con neuronas propioespinales de axén corto que tienen
comofunciénlaselecciondelassinergiasadecuadasparael control
de la musculatura distal de los miembros. Por €l contrario, los
axones de | os sistemas medial es descienden por la parte ventro-
medial de la médula espinal y terminan, la mayoria, en lazona
cervica y torécica, donde realizan contactos sinapticos en las
laminas VIl y V111 con neuronas propioespinales de axén largo,
con neuronas comisurales y con motoneuronas que inervan la
musculaturaaxial y proximal de los miembros encargadas delos
gjustes posturales.

Estadivision delos sistemas descendentes permite agrupar |os
datos experimentales y clinicos en un esquema generdl. Asi, las
lesiones de los sistemas lateral es se relacionan generalmente con
deficienciasen €l usoindependientedelosmuscul osdistalesdelos
miembros, mientras que las de los sistemas mediales producen
deficiencias posturales. Sin embargo, incluso el movimiento mas
simpleutilizavariasarticulacionesy laactivacion delos miscul os
distalesvaacompafiadadelaactivacion delos miscul os proxima:
les y axiales. Se precisa alguna estructura (o estructuras) para
seleccionar las sinergias musculares que se han de utilizar en cada
actomotor y paracoordinar lasactividadesdelamuscul aturadistal
y lapostural . Desdeun punto devistafil ogenético equival eapensar
gue las nuevas capacidades adquiridas por los bipedos deben
compaginarse debidamente con lasactividadesdeorientaciony de
estabilizacién que ya poseen los animales que carecen de miem-
bros, como lalamprea. Lalamprea posee un sistemamedia (reti-
culoespinal) que, junto con un sistema vestibular y un cerebelo
primitivos, son suficientes paracontrolar susactividadesmotrices.

Laapariciondelosmiembros(p. g ., enloslagartos) essimul -
tanea a la aparicion del mesencéfalo (nlcleo rojo) y ala parte
intermedia del cerebel o, que recibe sefia es espinocerebel osas y,
por esarazon, seconocetambién como espinocerebel o’ . Aunque
en los lagartos las extremidades todavia estan lateralizadas, en
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esta nueva situacion se impone no solo €l control de los nuevos
muscul os que permiten una forma diferente de desplazamiento
sino también que su activacion se coordine con ladelamuscul a-
tura axial mas ancestral. Las bases neuronales que regulan la
actividad delanuevamuscul aturahay quebuscarlasenlasestruc-
turas que aparecen simultaneamente con el mesencéfalo: el siste-
marubroespinal y el cerebelo intermedio. Lacoordinacion entre
las nuevas estructuras neuronalesy lasméas ancestrales serealiza
através de dos tipos de conexiones:

— Lasqueestablece el arquicerebelo (laparte del cerebelofilo-
genéticamente mas primitiva, también llamado vestibul oce-
rebel o por recibir sefia es vestibulares) con los sistemas reti-
culoespinal y vestibuloespinal.

— Lasque establecen las nuevas estructuras con el sistemareti-
culoespinal (el espinocerebelo envia sefiales a nicleo rojo
que, a su vez, influye sobre las células reticuloespinales a
través de colaterales axénicas de las fibras rubroespinales).

Laregiondel cerebel ofilogenéticamentemasreci enteesel neoce-
rebelo, que se desarrolla de forma paralela ala corteza cerebral,
delacual recibe informacion através de los nlicleos del puente;
por esta razon, también se denomina cerebrocerebelo. Con la
neocorteza aparece el sistema descendente masreciente, el pira-
midal, que, junto con el rubroespinal, seencargadel control dela
muscul aturamas distal delos miembros. A medida que aumenta
el control que ejercen diferentes estructuras supraespinal es (so-
bre todo los ganglios delabasey el neocerebel o) sobre €l nuevo
sistemadescendente, €l sistemalateral masantiguo, €l rubroespi-
nal, va degenerando. En humanos esta muy reducido y se consi-
deravestigial.

El sistema piramidal esta formado por los axones de origen
cortical que alcanzan las pirdmides bulbares en la zona de su
decusacion. Existe ciertaconfusion en laliteraturaal referirseal
sistemapiramidal y a tracto corticoespinal. En muchoslibrosde
texto sesiguen considerando incluso como unautnicaentidad. Sin
embargo, muchasdelasfibrasqueforman parte del sistemapira-
midal terminan en el bulboy gjercen funcionesdiferentesalasde
lasfibras que alcanzan lamédula espinal. Ambostractos, el cor-
ticobulbar y €l corticoespinal, constituyen el sistema piramidal.

A lascélulascortical esque emiten axonesdescendentesy que
forman el sistemapiramidal se les haatribuido unafuncion mo-
triz desdetiemposremotos, debido, probablemente, aqueesfacil
observar que ciertas|esiones cortical es producen defectos moto-
res en el lado contralateral del cuerpo. Sin embargo, € sistema
piramidal no eshomogéneoy tiene otrasfuncionestales como la
coordinacion de las actividades de los demés sistemas descen-
dentes y ascendentes para generar las sinergias mas adecuadas
encargadas de llevar a cabo cada acto motriz; al mismo tiempo,
modula la seleccién de lainformacion ascendente generada por
el propio movimiento. En esta revision se recopilan diversas
evidencias que fundamentan laheterogeneidad funcional del sis-
temapiramidal. Sepretende dar unavisionintegraday funcional,
por lo que no se hace una recopilacion de la ingente literatura
disponibley que se puede encontrar en diferentes monografiasy
revisiones que se citan en la bibliografia[1-18].

CORTEZA MOTORA PRIMARIA

Enlacortezacerebra o neocortezase pueden distinguir tresgran-
des regiones:
1. Laconiocortezao cortezagranular, tipicade |l as areas senso-
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riales. Muestra pequefias células densamente empaguetadas
en las capas medias, sobre todo en lacapalV.

2. Lacortezaagranular delasareas motorasy premotoras, enla
gue lacapa |V esta ausente o muy poco desarrollada.

3. La corteza eulaminada (homotipica), con diferentes pobla
ciones de células granulares en lacapa |V y que incluye las
areas de asociacion.

La funcion de cada zona cortical no viene determinada por su
circuiteriaintrinseca, sSino por sus conexiones externas, tanto de
entrada como de salida. En general, las capas superiores (1 y 1)
tienen como funcion la recepcion de mensajes procedentes de
otras zonas corticales; lacapalll sirve, sobretodo, parainterco-
nectar las neuronas de las demas capas de unaregion cortical en
particular, asi como zonas homadlogas de ambos hemisferios; la
capalV es, en las &reas corticales sensoria es primarias, lazona
de recepci 6n de sefial es procedentes de regiones del talamo espe-
cificasparacadaunadeéllas (el nlcleo ventroposterolateral para
la corteza somatosensitiva primaria, la parte dorsal del nicleo
geniculado lateral paralacortezavisual primaria, €l niicleo geni-
culado medial parala corteza auditiva primaria, etc.).

Todas las regiones cortical es poseen la caracteristica de que
lasneuronasdelascapasV y VI emiten axonesdesalida, mientras
que las demés emiten axones intracorticales y/o axones que se
dirigen a hemisferio contralateral. Por €llo, se puede considerar
gue las capas corticales profundas gercen una funcién eferente
motora (bien directa o indirectamente) en todas | as regiones cor-
ticales, mientras que las capas -1V realizan unafuncion integra-
dora y de coordinacion, tanto entre las diferentes capas como
entre distintas zonas corticales. De hecho, las ramas colaterales
axonicas recurrentes intracorticales de las neuronas de las capas
V y VI establecen contactos singpticos en las capas V y VI Uni-
camente, mientrasquelascolateralesrecurrentesdelascélulasde
lacapalll lo hacen en todas |as capas.

En lo que serefiere ala corteza motora primaria (area4), se
consideracomo unaestructuraejecutorabajo lainfluenciadeuna
gran variedad de sefiales, incluyendo las periféricas. Las células
delas capas V y VI del drea 4 emiten axones que terminan en
estructuras subcorticales; pero, mientras que las neuronas de la
capaV emiten axoneslargosy con multiples ramificacionesalo
largo de su recorrido, algunos de los cuales alcanzan la médula
espinal como axones corticoespinales, las de la capa VI envian
sus axones de forma preferente al tdlamo y emiten pocas ramifi-
caciones. Excepto porque la corteza motora tiene muy poco de-
sarrollada la capa 1V, todas las regiones de la corteza cerebral
tienen lamismaestructurageneral. No obstante, existen algunas
diferencias especificas que caracterizan ala corteza motora pri-
maria: esmasgruesay contienemenoscélulasqueel resto, loque
indicaque posee un mayor volumen detejido paraladistribucién
dendritica e interaccion sindptica entre sus neuronas.

Tipos neuronales

Ramony Cajal [1] identifico dos tipos histol égicos generales de
neuronas en laneocorteza: células piramidalesy no piramidales.
Ladiversidad de estos dos tipos celulares es mucho mayor en la
corteza motora que en €l resto de las areas corticales. En €l ser
humano, las células piramidal es gigantes (o de Betz) pueden al-
canzar didmetrosde hasta 120 um, los mayoresencontradosen el
sistema nervioso central. Lo que caracteriza ala corteza motora
esquelascélulasconformapiramidal seencuentran enlascapas
1,111,V y VI, aunquelamayoriaselocalizanenlascapaslil y V.
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Sinembargo, lacapaV contieneel menor nimerototal decélulas,
junto con lacapal. Cercadel 20% de las células piramidales de
lacapaV del &rea4 envian sus axones alas pirdmides bulbares,
aunque solo arededor del 10% del total de dichos axones alcan-
zanlamédulaespinal comofibrascorticoespinales. Lasdendritas
apicalesy proximales de las células piramidales estén cubiertas
de espinas encargadas de establecer la mayoria de |os contactos
sindpticos, tanto los asimétricos (probablemente excitatorios)
como los simétricos (probablemente inhibitorios).

A diferenciade las demasregiones corticales, enlasque exis-
ten pequeiias células estrelladas con espinas dendriticasen lacapa
IV (granular), que esta bien diferenciada, en la corteza agranular
motoralas células estrelladas con espinas son muy poco numero-
sas. Encambio, son muy abundanteslascél ulasestrelladasgrandes
sin espinas o células en cesto. Las células en cesto emiten axones
gue no salen de la corteza—son interneuronas—, emplean acido y-
aminobutirico (GABA) como neurotransmisor (son gabérgicas),
establecen sinapsiscon neuronaspiramidal esy reciben sinapsisde
lasramas colateraesrecurrentes delos axoneslargos de salidade
lascdlulasdelacapaV . Otrasinterneuronassin espinasdendriticas
son especificas de diferentes capas, como, por gjemplo, las neuro-
nas de Cgjal-Retzius, que se encuentran Unicamente en lacapal,
olas células de Martinnoti, cuyos somas se encuentran en lacapa
V1. Unainterneuronaespecia eslacélulaen candelabro, inhibito-
ria, que sinapta directamente con € segmento inicial del axén de
las células piramidales de la capa V. Estos contactos sinapticos
tienen unaindudableimportanciafuncional, yaqueesen estaparte
del ax6n en donde normal mente se genera el potencial de accion.
Por Gltimo, existe unacapaformada por interneuronas sin espinas
dendriticas en €l limite entre las sustancias blanca y gris. Estas
interneuronas utilizan el gas mondxido de nitrégeno como neuro-
transmisor y, aungque son poco abundantes, seramifican demanera
muy profusay establecen contactos sinapticosconlasneuronasde
todaslascapascorticales. Enlafigural seresumen algunasdelas
conexiones excitadoras (izquierda) e inhibidoras (derecha) sobre
una célula hipotéticadelacapaV del area 4 (centro).

Aferencias a la corteza motora

El control de la postura'y del movimiento se consigue de una
Unicamanera: gjustando el grado de contraccion de la muscula-
tura esquel ética. Este control requiere que los sistemas motores
estén continuamente informados delo que ocurre en laperiferia.
Dado quetodoslosmovimientosocurren en un contexto postural ,
la corteza cerebral hade poseer, pararealizar una actividad mo-
tora, informacion acerca de la posicion previa de la parte que se
vaamover con respecto al resto del cuerpo. La corteza motora
recibe informacién sobre el estado de los musculosy laposicién
de las diferentes partes del cuerpo, de tal forma que se puedan
producir variaciones coordinadas en movimiento y postura. La
actividad motriz, asuvez, alteralapostura, por lo quelaactividad
muscular ha de estar regulada constantemente para mantener la
cabeza alineada con el cuerpo.

Engeneral, cadapartedelacortezamatorarecibeinformacion
delaszonasperiféricassobrelasqueinfluye. Sehadiscutidomucho
acercade la posibilidad de que la corteza motora recibainforma:
cion deformadirectadesde el sector talamico somatosensorial (el
nlcleoventroposterolateral, VPL), enbaseaquemedianteel regis-
tro de potencial es evocados se constata que |a estimul acién soma-
tosensorial ascendenteal canzael area4 conlatenciassimilaresalas
que seobservan en €l areasomatosensoria primaria(Sl: areas1, 2
y 3 de Brodman). Sin embargo, las rutas anatémicas responsables
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Fig.1. Representacién esquemética de las conexiones intracorticales
sobre una célula hipotética de la capa V (centro) de la corteza motora
primaria (area 4).

de esta comunicacion répida entre laperiferiay la corteza motora
no se han esclarecido. Parte de lainformacién que acanzalacor-
tezamotoralo hace através delas areas somatosensorial es prima-
rias: lapropioceptiva, atravésdel area3a, y latéactil, sobretodo, a
través del &rea 3b. Ademas, el &rea 4 recibe informacion visual,
vestibular y auditiva, asi comoinformacién procedente delosgan-
glios basaes, del cerebelo y de otras zonas de la corteza cerebral.
L as sefial es procedentes de los ganglios basales y del cerebelo se
segregan en el talamo afectando a células diferentes. Lainforma-
cién procedente delosgangliosbasal es sufreun segundorelevo en
la corteza motora suplementaria antes de alcanzar € area4, mien-
tras que la procedente del cerebelo lo hace directamente desde e
nlcleo ventrolateral (VL)- taldmico.

Laausencia de una capa |V bien delimitada no quiere decir
guelasneuronas delacortezamotorano reciban entradastal ami-
cas. Seencuentran terminal estdlamocorticalesen todas|as capas
del &rea 4, aunque con mayor densidad en las capas|il y V. La
mayoria de las aferencias talamocortical es terminan sobre espi-
nas dendriticas donde establ ecen contactos sinapticos asimétricos
(tipo 1) considerados excitatorios. Las aferencias tdlamocorticales
ala corteza motora primaria proceden del complejo ventrobasal
(ntcleo ventrolateral caudal —-VLc—y del nlcleo ventropostero-
lateral oral -~V PLo-), que reciben informaci6n ascendente por el
tracto espinotal amico einformacion interna procedente del cere-
belo contralateral. La parte oral del nicleo ventrolateral (VLo) y
el nlcleo ventral anterior (VA) reciben informacion procedente
de los ganglios basales a través de sus dos ntcleos de salida, el
globo pdlido interno y la parte reticulada de la sustancia negra.
Las células tdlamocorticales que reciben sefiales de los ganglios
basales envian sus axones alas cortezas premotoray motora su-
plementaria, cuyas células contactan monosinapticamente con
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Figura 2. Resumen de las conexiones aferentes a la corteza motora suple-
mentaria, premotora, motora primaria y somatosensitiva primaria (areas 1,
2, 3). VLo: parte oral del nucleo ventrolateral; VA: nucleo ventral anterior;
VPLo: nlcleo ventroposterolateral oral; VLc: nucleo ventrolateral caudal; VPLc:
nucleo ventroposterolateral caudal.

las de la corteza motora primaria. Estas relaciones se muestran
esquemdticamente en lafigura 2.

Las diferentes entradas sensorial es informan sobre distintos
parametros: las procedentesdelos exteroceptoresinforman acer-
cadelascoordenadas espacial esdelos objetosdel entorno, mien-
tras que las procedentes de | os propi oceptores musculares infor-
man sobrelaposicion del cuerpo en el espacio, losangulosdelas
articulacionesy lalongitud y tensién de los misculos. Lainfor-
macion propioceptiva es necesaria para que la corteza cerebral
pueda programar un acto motor concreto y decidir qué misculos
y articulaciones se han de utilizar para ello. La corteza motora
necesitatambiéninformaci én sobrelasconsecuenciasdel osactos
motoresrealizados. Estainformacién laproporcionan |osextero-
ceptores y los propioceptores y se utiliza para caibrar futuras
seriesde 6rdenes motoras. De estaforma, |os mecanismos motri-
ces se relacionan intimamente con la informacion sensoria y
dependen de ella para su correcto funcionamiento.

Eferencias de la corteza motora

Las células de la corteza motora envian axones a otras zonas
corticalesy aestructuras subcorticales. En general, lascélulasde
lacapaVI envianaxonesal tdlamoy lasdelacapaV emitenfibras
de mayor recorrido. Por otra parte, las células de largo recorrido
procedentesdelacapaV emiten ramas colaterales multiplesalo
largo de su trayecto hacialas piramidesbulbaresy, eventual men-
te, lamédulaespinal. Lasdelacapalll establecen conexiones a
travésdel cuerpo calloso con zonashomélogas delacortezacon-
tralateral y, ademas, junto con las de las capa |1, conectan con
células de otras partes de la corteza homolateral (Figs. 2y 3).

EL SISTEMA PIRAMIDAL: TRACTOS
CORTICOBULBAR Y CORTICOESPINAL

El sistema piramidal estaformado por €l conjunto de las células
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Figura 3. Resumen de las principales conexiones anatémicas de las cé-
lulas de las diferentes capas de la corteza motora primaria.

delacapaV delacortezacerebral que envianfibrasalas pirami-
des bulbares y sus terminales axénicos, incluyendo los de las
ramas colaterales. Por tanto, el vocablo piramidal no hace refe-
rencia ala morfologia de las células que originan las fibras del
tracto, sino alosaxonesqueal canzan el bulbo homolateral anivel
de laparte intermediade laolivainferior.

Aproximadamente del 70 al 90% de los axones corticales que
alcanzan | as pirdmides bul bares sedecusan, y cercadel 50% delos
axones decusados descienden a la médula espinal formando €l
tracto corticoespinal cruzado. El 50% restante de |os axones decu-
sados se distribuye por laformacion reticular del bulboy formael
componente corticobulbar del sistemapiramidal. Por tanto, ‘ siste-
mapiramidal’ y ‘tracto corticoespina’ no son términosequivaen-
tes, yaqueel segundoformapartedel primero. El sistemapiramidal
incluye, por tanto, € tracto corticobulbar (también denominado
corticoreticular), y € tracto corticoespinal. El término ‘ tracto pira-
mida’ o‘sistemapiramidal’ se suele utilizar, de unamaneraequi-
voca, parareferirse Unicamente a tracto corticoespinal, 1o que no
escorrecto. Lademostracion delaexistenciadeun sistemapirami-
dal hallevado aacufiar, en clinica, un término complementario, €l
de'‘sistemaextrapiramida’, que se utilizade formaconfusa. Enla
mayoria de los casos, este término se usa parareferirse alos gan-
glios basdles. Si bien es cierto que los ganglios de la base no per-
tenecen al sistema piramidal, también se podriadecir lo mismo de
lamayor parte de las estructuras que forman el sistema nervioso
central. El vocablo ‘extrapiramidal’ es un término utilizado para
diferenciar los sindromes motores extrapiramidales que se obser-
van cuando se dafian los ganglios de labase, del sindrome pirami-
dal, que consiste en una combinacion de paresia (pardlisis parcia
o incompleta) y espasticidad (tono muscular incrementado, con
exageraciondelosreflgos), sintomasquesecreiaqueeran debidos
aladestruccion delasfibrascorti coespinal es. Sabemos, sinembar-
go, quelamayoriadelasinfluenciasdelosgangliosdelabasesobre
la actividad motriz se gjercen através del sistema piramidal. Por
tanto, €l término extrapiramidal deberiaeliminarse, yaque genera
confusién. También sabemos que la destruccion de lasfibras cor-
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ticoespinales, einclusoladestruccién completadel sistemapirami-
dal, no produce espasticidad, que en clinica se viene asociando,
generamente, con el sindrome piramidal.

En los carnivoros y los primates la mayoria de las fibras
corticoespinales cruzan lalineamediaen launion bulboespinal
y descienden por |os cordones dorsol ateral es, desde donde en-
tran lateralmente en lasustanciagris. El resto desciende homo-
lateralmente por las columnas ventralesy formael tracto corti-
coespinal directo, muchas de cuyasfibras emiten ramas colate-
rales que cruzan la linea media en la comisura blanca anterior
parainervar losgrupos cel ulares medial esde ambas hemimédu-
las (Fig. 4b). El destino de las fibras directas y cruzadas no es
homogéneo, ya que las primeras terminan, sobre todo, en los
segmentos cervicales. El tracto corticoespinal cruzado descien-
de hastalamédulalumbar en roedores, felinosy primates. Por
otraparte, un peguefio porcentaje (5-10%) de lasfibras cortico-
espinales cruzadas de ratas, primatesy humanosterminan en la
lamina medular 1X, donde establecen contactos monosinépti-
cos con las motoneuronas.

Filogenia y ontogenia

Contrariamente ala opinion general de que no existe mas que en
mamiferos, €l sistemapiramidal aparecid hace al menostrescien-
tos millones de afios. De hecho, se ha descrito que el periquito y
€l loro no soélo poseen un sistema piramidal, sino también un fas-
ciculo de Bagley. En algunos ungulados (oveja, caballo, cerdo) y
aves (periquito, loro, paloma), existe un contingente defibrasque
abandonael pediinculo cerebral y desciendeatravésdel tegmento
mesencefdicoy pontino (el tegmento ponto-mesencefalicoinclu-
yelaformaciénreticular y lostractosy niicleos delaparte dorsal
del mesencéfalo y del puente). Este tracto corticotegmental, o
fasciculo de Bagley, tiene el mismo origen cortical que el sistema
piramidal y sus fibras terminan en la parte lateral del tegmento
ponto-bulbar, en el niicleo espinal del trigémino y en los nlicleos
de las columnas dorsales (ntcleo gracilis o de Goll y nucleo cu-
neatus o de Burdach). L as especi es animal es que poseen estefas-
ciculo también poseen un sistema piramidal, pero sus fibras no
terminan ni en el tegmento lateral ni en el nlicleo espinal del trigé-
mino ni en los nlicleos de las columnas dorsal es, como ocurre en
lasespeciesque carecen del fasciculo deBagley. Asi, lacombina
cién del sistema piramidal y del fasciculo de Bagley en avesy
ungulados comienza a parecerse a sistema piramidal de otras
especies, comolosfelinos. Laratay lazariglieya, apesar deposeer
un sistema piramidal bien desarrollado, todavia conservan algu-
nas fibras que siguen el curso del fasciculo de Bagley.

El sistemapiramidal delos mamiferossedesarrollaen paraelo
con la corteza cerebra y el neocerebelo. En agunos animales, las
fibraspertenecientesal sistemapiramidal terminan antesdel engro-
samiento cervica (C5-C8) (insectivoros, artiodéactilos) o en € pro-
pio engrosamiento (marsupiales, edentados), 1o que llevaa pensar
que el sistema piramidal esta formado por diferentes subsistemas
con distintas funciones. El componente corticobulbar (corticoreti-
cular), formado por fibrasconvel ocidadesde conducciéninferiores
a20m/s, seencargade comunicar lassalidasmotorascorticalescon
los sistemas descendentes mediales del tronco, con los niicleos del
trigémino y de las columnas dorsales, con los niicleos hipogloso,
facial, ambiguoy espina accesorio, y con neuronas preocul omoto-
ras. Tiene una funcién moduladora, pues selecciona las sinergias
més adecuadas para cada tarea motora. El componente corticocer-
vical, formado por fibras con vel ocidades de conduccion compren-
didas entre 20 y 35 m/s, se encarga de comunicar las érdenes mo-
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Figura 4. Proyecciones de la corteza sensoriomotora a las neuronas latera-
les (A) y mediales (B) de la médula espinal. Las zonas de la corteza cerebral
en donde se originan las fibras que constituyen el tracto corticoespinal
lateral (cruzado) también envian fibras al otro sistema descendente lateral,
el rubroespinal (A). Las zonas donde se origina el tracto corticoespinal
directo (homolateral) también envian fibras a los sistemas reticuloespinales
(B). Por tanto, la corteza cerebral actla sobre las neuronas de la médula
espinal a través de los tractos corticoespinales (homolateral y cruzado) e,
indirectamente, a través de los sistemas rubroespinal y reticuloespinales.

toras corticales alas neuronas propioespinales cervicales de axén
corto, localizadasen C3y C4, y alas motoneuronas queinervan la
musculatura distal de los miembros superiores. EI componente
corticolumbar, formado por fibras con las mayores vel ocidades de
conduccion (mas de 35 m/s), gerce la misma funcion sobre las
neuronas propioespinales lumbares de axén corto, localizadas en
L3-L5, y sobrelas motoneuronas queinervan lamuscul aturadistal
delos miembrosinferiores. Las diferentes vel ocidades de conduc-
cién delasfibras que constituyen los distintos componentes asegu-
ran que lainformacion cortical alcance todos los destinos smulta
neamente. EI componente corticoespinal directo (no decusado) tie-
ne como funcién ayudar a gjuste postural bilateral que se necesita
cuando se mueven los miembros. Se debe a que dichas fibras cor-
ticoespinal es contactan con neuronas espinales mediales que iner-
van musculos posturales (axiaes y proximales). Ta vez incluso
existan otros componentes, como un hipotético componente corti-
covegetativo que se encargariadelos gjustesinvoluntarios necesa
rios que acompafian alaactividad motriz (p. ., laregulacion dela
ventilacién y del riego muscular), aungue este aspecto se haigno-
rado, hastaahora, en el estudio experimental del sistemapiramidal.
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Figura 5. Secciéon de la médula espinal a nivel cervical sefalando las
distintas regiones por las que discurren los axones corticoespinales con
origen en el hemisferio cerebral izquierdo en diferentes animales. I: izquier-
da; D: derecha.

Lamayor parte delosdatos que se poseen acercadel sistema
piramidal proceden de felinos, una pequefia parte de primates y
muy pocos de otras especies. EI componente corticoespinal del
sistema piramidal difiere en las distintas especies de mamiferos
no so6lo en & nimero de fibras quelo forman, sino también en el
lugar determinacion enlamédulay en latrayectoria de sus axo-
nes. Asi, las fibras corticoespinales de los monotremas, de los
insectivorosy del elefante descienden por |os cordones anterio-
res, mientras que en los ungulados |o hacen por €l fasciculo dor-
solateral cruzado, asi como por los fascicul osintercomisuralesy
ventrales (tanto cruzados como directos), para terminar en los
segmentos cervicales (Fig. 5).

Como norma general, €l tracto corticoespina cruzado es ca
racteristico de los mamiferos con un comportamiento dominado
por las sefiales visuales, de tal formaque |os hemiespacios visua
y somatosensorial de un lado del cuerpo se proyectan hasta la
cortezacerebral del lado opuesto, cuyassalidasmotorasproyectan
de forma predominante al tronco cerebral y ala médula espinal
contralaterales. De estaforma, las sefidlestactilesy visuaesy las
salidas motoras se procesan e integran en e mismo hemisferio
cerebral. En otros mamiferos (p. g., lacabra) €l olfato puede ser
més importante que la vista para la exploracion del medio. Las
entradas olfativas de cada lado de la nariz, asi como las téctiles
procedentes de cada lado de la boca, proyectan hasta la corteza
cerebral del mismolado, y las salidas motorasrel acionadas con la
exploracion y los labios prensiles se relacionan con los lugares
donde seoriginan las sefid es entrantes. Asi, estas actividadestéc-
tiles, olfativas y motoras se integran en el mismo hemisferio.

Enlossegmentos espinales, losaxones corticoespinalescruza-
dosmuestran unadistribucién similar alaquepresentanlosaxones
piramidales en € tronco cerebral. En la parte dorsal de lamédula
contactan, atravésdeinterneuronas, conlasfibrasaferentesprima-
riasy con las neuronas de segundo orden, de modo que modulan
|as sefial essomestési casprocedentesdel troncoy delasextremida-
desantesdequeéstassefid esal cancentantolasmotoneuronaspara
producir movimientos reflgjos, como € cerebelo, € tdlamo y la
cortezacerebral . Estadistribucién esequival entealaque presentan
losaxones piramidales en relacion conlosnucleosdel trigéminoy
de las columnas dorsales. En posicion més ventral (en laregion
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medular intermedia) —en la rata, primates y humanos en e asta
ventral— se relacionan mas directamente con las salidas segmenta-
rias, en especia con las dirigidas alas extremidades.

L asfibrascorticoespinal escruzadas que establ ecen contactos
monosi napti cos con las motoneuronas (fibras corticomotoneuro-
nal es) serelacionan conlacapacidad demover losdedosdeforma
independiente, asi como con ladestrezamotora, detal formaque,
amayor nimero de fibras corticomotoneuronales, mayor destre-
zay repertorio de movimientos. El incremento delas conexiones
corticomotoneuronales va acompafiado de un incremento en €l
numero de receptores téctiles, en el nimero de fibras aferentes
que discurren por el sistema de las columnas dorsal es-lemnisco
medial, en un incremento en la masa del neocerebelo y en un
incremento en el nimero de células del nlcleo rojo parvocelular.
Por tanto, el movimiento independiente de los dedos, que incre-
menta la capacidad exploratoria, es dependiente de una mayor
densidad de receptores periféricos, lo que aumenta la capacidad
paradiscriminar laspropiedades del medio explorado. El niimero
de fibras corticomotoneuronal es va aumentando a medida que
se asciende en la filogenia desde los prosimios a ser humano,
en el que alcanza su maxima expresion. En los primates y los
humanos, |a corteza motora también controla los movimientos
faciales —que indican el estado emocional del individuo—y la
vocalizacién. Lacapacidad dedi scrimaci 6n sensorial aumentaen
paralelo a incremento del control por el sistema piramidal dela
actividad motoneuronal y de las sefial es sensorial es ascendentes.
Esta modulacién se gjerce en diferentes ambitos: en la médula
espinal, enlosnucleos del trigémino y delas columnas dorsales,
en el tdlamo, en el cerebelo, en los ganglios de labase y en la
propia corteza cerebral .

Enloqueserefierealaontogenia, existendiferenciasmarcadas
entrelasdistintasespecies, yagquemientrasqueen el gatolasfibras
piramidales acanzan la decusacion piramidal 20 dias antes del
nacimiento, en larata la decusacion coincide con el partoy en €
hamster tiene lugar 3 dias después. En €l gato recién nacido, las
fibrascorticoespinal esyaal canzan lamédulalumbar, mientrasque
enlaratalo hacen 15 diasdespuésy en el mono recién nacido solo
alcanzanlamédulacervical. En el ser humano, lasfibrasde sistema
piramidal alcanzan laparteatadel bulbo alas 10 semanasde gesta-
ciony ladecusacion tienelugar entre lassemanas 16y 17. A las
29 semanas de gestacion las fibras corticoespinales alcanzan los
segmentos més caudales de lamédulaespinal [2] (Fig. 6).

Lamielinizacion delasfibrasqueforman lostractosespinales,
exceptuando €l tracto corticoespinal, ocurreentorno al nacimiento
0 un poco més tarde. Las fibras de mayor didmetro del sistema
piramidal son las primeras en completar su mielinizacion, aproxi-
madamente dos afios después del nacimiento, cuando se intentan
dar los primeros pasos. L as de menor diametro pueden no terminar
su proceso demidlinizacién hastal os5-7 aflos de edad, periodo que
coincide con € establecimiento de las sinapsis adecuadas en la
médulaespina, lo que determinala posibilidad de gjecutar movi-
mientos voluntarios precisos, tales como escribir.

Origen y calibre de lasfibras

Lasfibras queforman el sistemapiramidal tienen un origen cor-
tical disperso que varia entre los diferentes 6rdenes, familiasy
especiesanimales. Enel gatoy enel monolaséreas4y 6 generan
alrededor del 60% del nimero total de fibras corticofugales que
alcanzanlaspiramidesbulbares; el 40% restante seoriginaenlas
areas 3, 2,1,y 5. Enhumanos, lasareas 4y 6 contribuyen en una
mayor proporcion (80%) y el 20% restantetiene el mismo origen
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(&reas3, 2,1y 5). Por tanto, €l sistemapiramidal seoriginaenla
corteza sensoriomotoraeincluye célulasdelacortezapremotora
(partelateral del &rea6), delacortezamotorasuplementaria(par-
temedial del &rea6), delacortezamotoraprimaria(aread), dela
corteza somatosensorial primaria (areas 3, 2, 1) y de la corteza
parietal (areab).

El fasciculo piramidal humano de cada hemisferio posee
aproximadamente un millén defibrasanivel delaolivainferior,
de las cuaes €l 90-95% son mielinicas. Sin embargo, la gran
mayoriason fibrasfinas, yaque solo cercadel 10%tienen diame-
tros comprendidos entre 3 y 20 um; las restantes poseen menor
calibre. Existe un proporcionalidad directa entre el calibre, la
velocidad de conduccidny el lugar determinacién delosaxones.
Los més gruesos conducen a mayor velocidad y alcanzan las
partesmascaudal esdel tracto, mientrasquelosmaésfinosy lentos
terminan anivelesmasrostrales. Seaseguraasi lallegadasincré-
nica de las mismas sefiales a lugares no equidistantes.

Aungue sblo existen datos acerca de la proporcion de fibras
piramidales que bajan ala médula espinal (55%) respecto alas
gue terminan en el bulbo (45%) en el gato, si la proporcion se
manti ene en humanos, entoncesdel millén defibrasqueal canzan
las piramides, dado que decusa un 75% de €llas, bajarian ala
médulaparaformar el tracto corticoespina cruzado poco masde
410.000fibrasque, junto con las 250.000 que no se han decusado
y que forman €l tracto corticoespinal directo, formarian los dos
contingentes de fibras corticoespinales. Terminarian en el bulbo
contralateral unas 340.000 fibras piramidales (Ilamadas asi por-
gueforman partedel sistemapiramidal). Sedesconocesi partede
las que no se decusan terminan o no anivel bulbar. Esde esperar,
sin embargo, que la proporcion de fibras corticoespinal es cruza-
das sea mayor en primates y humanos que en el gato, dada la
ganancia tanto en repertorio motor como en destreza que se ob-
serva en estos Ultimos con respecto a los felinos. Es también
digno de mencidn que, aunque el sistemapiramidal esunadelas
partesmas estudiadas del sistemanervioso central, el componen-
te directo ha recibido muy poca atencién experimental.

En el esqguemadelafigura? se puede observar quelasfibras
gue abandonan |la corteza cerebral por la capsula internatienen
diferentes destinos: el tdlamo (1), €l nlcleo rojo (2), los nicleos
del puente(3), laformacionreticular (4), y laspiramidesbul bares.
De estas Ultimas se separan €l tracto corticoespinal ventral —o
directo— (7), € tracto corticobulbar cruzado (5) y el tracto corti-
coespinal lateral —o cruzado—que bajapor el cordon dorsol ateral
delamédulaespinal (6). Enlaspiramidesbulbares, ladisposicion
delasfibras esta ordenada de manera somatotopica: las que pro-
vienendelazonacortical derepresentacion del miembro superior
se encuentran en posicion dorsal (posterior) respecto alasque se
originan en la zona de representacién cortical del tronco. Las
fibras que provienen de la zona cortical de representacion del
miembro inferior son las més ventrales (anteriores). Esta dispo-
sicion semantienealolargo del recorrido descendente, de mane-
ra que las fibras que alcanzan la médula lumbar se encuentran
posicionadas ventral mente respecto alas que alcanzan lamédula
toréacica, y éstasen unaposicionintermediaentrelasqueterminan
en laregion cervical en lalumbar. De formasimilar, es posible
guelasfibras piramidal es no corticoespinales que terminan en el
bulbo contralateral tengan destinos precisos.

Engeneral, lasfibrascorti coespinal esprocedentesdelasareas
corticales4y 6 terminan enlazonaintermediadel astaventral de
lameédulaespinal. Por €l contrario, las que se originan en la cor-
teza somatosensorial terminan en el astadorsal (Fig. 4).
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Figura 6. Desarrollo del sistema piramidal en el feto humano de acuerdo
con Humphrey [2]. Las fibras corticoespinales directas se desarrollan méas
tardiamente que las cruzadas.

Lamayoriade |os axones corticoespinal es cruzados se origi-
naen las partes de la cortezamotoraque representan | as extremi-
dadesy tienen preferenciapor losgrupos neuronales de las capas
intermediasy ventralesdelamédulaespinal (Fig. 4a). L osaxones
corticoespinales que no se decusan se originan, sobretodo, enlas
zonas de representacion cortical del cuello, el hombroy el tronco
y tienen preferenciapor losgruposcel ularesmedialesdelascapas
intermediasy ventrales(Fig. 4b). Tal como puedetambién obser-
varse en los esquemas de la figura 4, las células de la corteza
motoraqueforman parte del sistemapiramidal emiten axonesde
proyeccionadoszonasesencia esparael control motor: el nicleo
rojo (Fig. 4a) y laformacion reticular medial bulbopontina (Fig.
4b). Sin embargo, estas proyecciones estan también segregadas,
yaquelaszonas cortical es de representaci 6n de las extremidades
que envian fibras a tracto corticoespinal cruzado son las que
también envian axonesalas célulasdel nlcleo rojo que, asu vez,
originan el tracto rubroespinal (Fig. 4a). Por €l contrario, lama-
yoriade lasfibras corticofugal es que alcanzan laformacion reti-
cular medial del bulbo y del puente proceden de las zonas corti-
cales de representacion de la musculatura postural y contactan
con células de origen de los sistemas reticul oespinales (Fig. 4b).

Delo que antecede se concluye que la corteza motora utiliza
rutas independientes parainfluir sobrelas células espinales: una
rutaatravés delos tractos corticoespinales y otras dos rutas que
incluyen relevos sindpticos supraespinal mente: en la parte mag-
nocelular del ntcleo rojo (origen del sistemarubroespinal), y en
laformacion reticular bulbopontina (origen de los sistemas reti-
culoespinales). El sistema piramidal, por tanto, comunicacon el
sistema descendente medial mas primitivo filogenéticamente, el
reticuloespinal, y con el otro sistemadescendente |l ateral también
filogenéticamenteméasprimitivo, el rubroespinal. Estoindicaque
laactividad delossistemas descendentes encargados de lamodu-
lacion de la actividad de la musculatura postural y distal esta
regulada por el sistema descendente mas moderno filogenética-
mente, €l piramidal.
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Figura 7. Diagrama que ilustra los distintos componentes del sistema
piramidal (5-7) y otros sistemas corticofugales (1-4). En la ampliacion de la
izquierda se muestra la disposicion de las fibras piramidales en la zona de
su decusacién en un corte frontal.

La seccion bilateral del sistema piramidal en el lugar donde
ocurre su decusacion permite el estudio de las funciones que per-
maneceny delasquedesaparecen, |o que of rece unaindicacionde
lasfuncionesfisiolégicasdelasfibraspiramidales, incluyendolos
tractos corticoespinales, en relacion con € resto delasfibras cor-
ticofugales que descienden por la capsulainternay e pedinculo
cerebral y que inervan otras estructuras por encima de lalesién
(Fig. 7). Cuando se lesionan ambas piramides en monos, [os ani-
males son capaces de caminar, correr y saltar inmediatamente
después de la lesion, pero tienen una gran dificultad en €l uso
independiente delas extremidades, particularmente delasmanos.
Por ejemplo, entran sin dificultad en su jaula, pero no son capaces
derecoger lacomidacon las manos. Después de algunas semanas
recobran el uso de las manos, pero utilizan los dedos de forma
conjunta. Por gjemplo, son incapaces de usar los dedos de forma
independiente pararecoger lacomiday deben flexionarlos todos
alavez pararecoger €l alimentoy llevarselo alaboca. Lacapaci-
dad de mover los dedos de forma independiente no se recupera.
Ademés, los movimientos se enlentecen y los animales sefatigan
con mayor rapidez despuésdelalesion. Estos hechosindican que
los sistemas descendentes que no han sido | esionados (rubroespi-
nal, reticuloespinal, tectoespinal y vestibul oespinal) son capaces
de llevar a cabo una serie de movimientos voluntarios, pero la
presenciade un sistema piramidal intacto permite una mayor ve-
locidad y agilidad, ademas de una mayor precisién motora.

En conclusién, €l sistemapiramidal esesencial parael usode
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Figura 8. Diagrama que resume las conexiones de las colaterales recu-
rrentes intracorticales de las células piramidales rapidas (fPTN) y lentas
(sPTN) en el gato (a) y el mono (b). CRN: neurona cértico-rubrica; signo +:
sinapsis excitatoria; signo —: sinapsis inhibitoria.

los muscul os distales en tareas que requieren velocidad y preci-
sidn; pero cuando los mismos musculos se utilizan para movi-
mi entos menos preci sosy masautomati cos, su actividad estabajo
el control de estructuras mas ancestrales, como €l nicleo rojoy
laformacion reticular medial bulbo-pontina.

Los movimientos fraccionados (p. g ., € uso independiente de
losdedos) dependen delapresenciade conexionesdirectasentrela
cortezamotoray las motoneuronas espinaleslateralesqueinervan
los misculos distales. Si se comparan |os lugares de terminacién
medular de las fibras corticoespinales en diferentes especies ani-
mal es, se observa que las conexiones corticomotoneuronal es apa-
recen muy tardefilogenéticamente. Asi, lamayoriaterminanenlas
l&minas dorsales e intermedias en roedores y carnivoros. Se en-
cuentran, sin embargo, algunas excepciones, como laratay €
mapache, que poseen conexiones corticomotoneuronal es que ex-
plican sugran destrezamotoramanual. Por otraparte, lacapacidad
para llevar a cabo movimientos independientes de |os dedos en
primates y humanos aparece mucho después del nacimiento. Se
debe a que en los recién nacidos el tracto corticoespinal cruzado
termina, sobre todo, en las|aminas medulares dorsales e interme-
dias, pero no inervaalin las neuronas ventrales. Enlos monos, los
movimientos fraccionados comienzan a producirse de formagra-
dua y secompletan alos 7-8 meses de edad, al mismo tiempo que
tiene lugar lainervacion corticoespina de lalaminamedular IX.

Emision de colaterales

Lasfibras que forman €l sistema piramidal emiten mdiltiplesra-
mas col aterales, tanto intracorticales (recurrentes) como alo lar-
godesurecorrido hacialaspiramidesbul bares, comoenlapropia
médula espinal. Ningln otro sistema presenta un grado de cola-
teralizacion tan profuso. Sin embargo, no todas las fibras que
forman el sistemaemiten el mismo niimero de colateralesni alos
mismos lugares. En general, se ha demostrado que las fibras pi-
ramidal es no corticoespinales emiten un mayor nimero de cola-
terales que las que alcanzan lamédula. De estas Ultimas, las que
terminan en la médula cervical colateralizan en mayor propor-
cion que las que alcanzan la médula toréacica, que, a su vez, lo
hacen mas que las que llegan ala médulalumbar. Lacolaterali-
zacion permite que unamismasefial de salidade la corteza cere-
bral alcance mltiplesdestinos. En general, lasramas colaterales
que se van emitiendo son mas finas que los axones principales
gue siguen descendiendo, |0 que permite que el mensgje cortical
alcance diferentes destinos de forma simultanea.
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Colaterales recurrentes.

L aestimulaci6n el éctricadel asfibraspiramidal esgenerapotencia-
les de accién que se conducen antidrémicamente hacia € soma
celular en lacorteza cerebral . Estos potencialesinvaden lastermi-
nalesdelasramascolateral esrecurrentes(tambiénlohacenenotras
colaterales que terminan a niveles subcorticales, pero agqui nos
referimosalas colateralesintracorticales) y gjercen efectos sinap-
ticos excitatorios sobre las neuronas delascapasV y VI. Sin em-
bargo, las recurrentes son también capaces de inhibir las células
eferentesdelacorteza. Este segundo efecto hade producirse, obli-
gatoriamente, através de unao mésinterneuronas inhibitoriasin-
tercaladasenlaviadelasrecurrentes, yaque éstas son excitatorias.
El hecho de que las recurrentes puedan excitar a unas neuronas e
inhibir a otras indica que las células del sistema piramidal que se
activanenun momento determinadoreclutanunascélulasdesalida
a mismotiempo queinhiben otras. Esto, junto con el hecho deque
sepuedegenerar el mismotipodemovimiento cuando seestimulan
diferentes zonas de |la corteza motora sugiere que existe unaintra-
conectividad especificadelasdiferentespartesdelacortezaque se
encargan degenerar lassinergias adecuadas parael movimientode
las articulaciones, sobre todo de los miembros superiores. Lasfi-
bras corticocorticales con origen en lacapalll y las colaterales
recurrentesdelascélulasdesaidadelacapaV constituyenlabase
morfolégica que explica e fenémeno.

Losaxoneshorizontalesdelascélulasdelacapalll, juntocon
las colateral esrecurrentes, se encargan de acoplar laactividad de
las neuronas de distintas partes de la corteza motora (Fig. 8), de
forma que lamicroestimulacién el éctrica de estas zonas, aunque
separadas, produce el mismotipo demovimiento. Dado queenla
corteza motora las poblaciones de células del sistema piramidal
gue alcanzan la médula espinal se encuentran fisicamente sepa-
radas por zonas que no las contienen, las sefiales aferentes que
convergen sobre las neuronas de cada poblacién con origen pe-
riférico comun, junto con los efectos recurrentes, tienden a sin-
cronizar laactividad degrupos concretosde neuronasdesaliday,
por tanto, grupos motoneuronal es precisos. Seseleccionan asi las
sinergias adecuadas para cada acto motor.

Colaterales a zonas subcorticales y medulares

Se pueden distinguir tres grupos de fibras del sistema piramidal
gue envian ramas colaterales alugares con diferentes funciones.
Un primer grupo envia colaterales a células de origen de otros
sistemas descendentes, un segundo grupo |o hace a poblaciones
celulares relacionadas directamente con los ganglios basales y
con el cerebelo, y un tercer grupo emite colaterales que terminan
en poblacionesde célulasimplicadasen laintegraciony transmi-
sion de sefiales somatosensorial es ascendentes. De acuerdo con
lo anterior, €l sistema piramidal estarelacionado no sélo con los
demas sistemas descendentes, sino también con los dos principa-
lessistemasinternosde control delossistemasmotores (ganglios
delabasey cerebelo) y con el procesamiento de |as sefial es sen-
soriales ascendentes. Esto quiere decir que las salidas de la cor-
tezasensoriomotoracoordinan laactividad motoray modulanlas
sefial es sensoriaes producidas por el propio movimiento.

Las estructuras que pertenecen a primer grupo incluyen ala
propia corteza cerebral, ya que las células de salida de la corteza
motorapueden activar o inhibir otrascélulasde salidadel sistema
piramidal, lascélulascorticorubricas, €l niicleo rojo magnocelular
(origen del tracto rubroespinal; véase la figura 9), la formacion
reticular medial bulbopontina (origen de los tractos reti cul oespi-
nales), las capas intermedias einferiores del coliculo o tubérculo
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cuadrigémino superior (origen del tracto tectoespinal) y los ni-
cleos motores de |os nervios craneales (trigémino, facia, ambi-
guo, espinal accesorio, hipogloso). El sistema piramidal no con-
tacta, sin embargo, con las células que originan |os sistemas ves-
tibuloespinales. L asrelacionessinépticasentrelasneuronasdel os
sistemaspiramidal y rubroespinal son particularmente bien cono-
cidasy se esquematizan en lafigura9. Las células lentas del sis-
tema piramidal activan alas corticorlbricasy a las piramidales
répidas que, a su vez, inhiben alas corticorubricas. Por tanto, las
célulascorticortbricasy las piramidal es rapidas son mutuamente
excluyentes, no sdlo porque las Ultimas inhiben alas primeras a
nivel cortical, sino porque también lo hacen en €l propio nucleo
rojo magnocelular através de interneuronas inhibitorias locales.
Ello indica que laactividad iniciaday controlada por las células
piramidales rapidas tiene lugar en ausencia de actividad rubroes-
pinal. Esto ocurre, por g emplo, en los movimientos méas rapidos
o balisticos, quetienen lacaracteristicade que, unavez iniciados,
no pueden ser corregidos hastasu terminacion. Dado que € siste-
ma rubroespinal esta particularmente implicado en la correccion
de los movimientos en curso, no interviene en los movimientos
répidos, pero si enlosmaslentosy precisos, iniciadosy controla-
dos por las células piramidales lentas de la corteza motora que
reclutan alas células rubroespinales activando las células corti-
cortbricas (Fig. 9) y las rubroespinales. L os axones rubroespina-
lesconducen aunavelocidad similar alosdelascélulaspiramida-
lesrapidas (trazosgruesosenlafigura9) y lascélulaspiramidales
lentasterminan en mayor proporciénanivel bulbar (lamayoriano
son corticoespinales) quelasrapidas. Lasrelacionessindpticasde
ambostipos de célul as piramidal es con | as neuronas reti cul oespi-
nales y tectoespinales son exclusivamente excitadoras.

L as estructuras directamente relacionadas con €l cerebelo y
guerecibenramascolateralesdelascélulasdel sistemapiramidal
sonlosnucleosdel puente, origen defibrasmusgosasal cerebelo
contralateral. La existencia de colaterales piramidales alaoliva
inferior y a nucleo reticular lateral, fuentes de fibras trepadoras
Yy musgosas respectivamente, es controvertida. Las salidas de la
cortezamotorainfluyen preferentementesobrelaactividad delas
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célulasdelosnucleosdel puente que emiten fibrasmusgosasala
corteza cerebel osa contral ateral y que constituye lavia principal
de comunicacion cerebro-cerebel osa (en el hombre superalos20
millones de fibras por cada hemisferio). A su vez, las salidas
cerebel osas alcanzan la corteza motora contralateral através de
los nticleos cerebelososy del talamo ventral-lateral. Se establece
asf un circuito interno: corteza cerebral-cerebel o-corteza cere-
bral, degranimportanciaen laprogramaciony €jecucion motora.

Lasfibras piramidales también envian colaterales a estriado
einfluyen sobrelaactividad delas neuronas delos ganglios basa-
les, que devuelven informacidn ala corteza a través del talamo,
tanto inhibiendo unas células talamocorticales por medio de las
salidas gabérgicas directas desde €l globo pdlidointernoy lasus-
tancia negra reticulada, como desinhibiendo otras mediante la
inhibicion delasneuronasinhibidorasdel niicleo reticular tal &mi-
co por las entradas gabérgicas procedentes de la sustancia negra
reticulada. La sustancia negra reticulada también envia fibras
gabérgicas a las capas inferiores del coliculo superior, con un
efecto inhibitorio sobre las células tectoreticul oespinales (se de-
nominan asi porque précticamentetodas| asneuronastectoespina-
les envian contralateralmente ramas colaterales a las células re-
ticuloespinales). El colicul o superior esunaestructuraen dondese
produce la transformaci6n visuomotora, parala coordinacion de
losmovimientosdelacabezay delosojos. Lacortezamotoratiene
acceso a las neuronas coliculares que, a su vez, contactan con
células preoculomotorasy reticul oespinales. Por tanto, lacorteza
motoracoordinalaactividad delasneuronastectalesy reticulares
para producir los gjustes posturales y los movimientos oculares
asociados a las sinergias motoras necesarias para llevar a cabo
actos motores complgos, tales como los de orientacion.

El tercer grupo deramas col ateral es procedentes de axones del
sistemapiramidal sedirigeazonasimplicadasen el procesamiento
de las sefia es somatosensoriales ascendentes, incluyendo € asta
dorsa delamédulaespinal, losnicleosdel trigéminoy losnicleos
de las columnas dorsales. En el tdlamo, sin embargo, las fibras
procedentesdelacapaV delacortezamotorano emiten colaterales
al nucleo ventroposterolateral, aunque si lo hacen al ventrolateral.
Aunqueaestaszonas sensorialesenvian col ateral estanto neuronas
piramidal esno corticoespinal escomo corticoespinales, lamayoria
provienen de axones no corticoespinales que, tal como ya se ha
comentado, tienen vel ocidades de conduccidn lentas (inferiores a
20m/s). Unadelascaracteristicasdelascélulaspiramidaleslentas
esquepresentan unaactividad tonicaqueaumentaduranteel suefio
(por el contrario, lasréapidastienden apresentar un comportamien-
tofasicoy su actividad disminuye durante el suefio). Dado quelos
efectos sindpticos de lasfibras piramidal es |entas sobre las neuro-
nas sensoriales son, en su gran mayoria producidos a través de
interneuronas inhibitorias, se explicaque lainformacion sensorial
ascendente no acance la corteza cerebral -y, por tanto, el nivel
consciente— durante el suefio. Enlamédulaespinal, lamayoriade
lasfibras corticoespinales que envian col atera estanto alosdemas
sistemas descendentes como alos niicleos sensorialesterminan en
lamédulacervical, lo que indica que estan principa mente impli-
cadas en la regulacion de los movimientos de las extremidades
superioresy en lamodulacidn de las sefiales propioceptivas y cu-
taneas con origen en la parte superior del cuerpo.

Lascolatera esdelasfibrascorticoespina esqueprocedendelas
areas somatosensoriales primarias establecen contactos sindpticos
con interneuronas del asta dorsal. Muchas de estas interneuronas
son gabérgicasy, asu vez, establecen contactos axo-axénicos des-
polarizantes(aunqueel GABA abrecanalesdecloroenlastermina-
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les, éste sale al exterior por estar mas concentrado en € interior de
laterminal que en el liquido extracelular) con lasterminalesdelas
fibras aferentes primarias propioceptivasy cutaness, o cual produ-
ceinhibicién presindptica. Estemecani smopermiteun primer filtra:
do de las sefiadles aferentes dirigidas @ control reflgjo de las moto-
neuronas asi como alas neuronas sensoriales delos niicleos de las
columnas dorsales, de tal forma que Unicamente las sefiales més
relevantes, que superan lainhibicion, alcanzan sus destinos.

En cuanto alascolateralesque sedirigen a VL talamico, sus
efectos sinapticos consisten en laactivacion einhibicion dedife-
rentesneuronastalamocortical esquereciben sefial esaf erentesde
losgangliosbasalesy del cerebelo. Lafuncionesla‘ focalizacion’
delosefectos que se van atransmitir alacortezamotora. Asi, las
célulastalamocortical esactivadasenvian sefial esalacortezaque,
asu vez, las potencia al mismo tiempo que inhibe otras células
talamocorticales vecinas menos activas. La corteza contribuye
asf aproducir un centro activado rodeado por una periferiainhi-
bida, lo que esdeindudable valor paraunaadecuadadiscrimina-
cién. Lo mismo sucede anivel delosntcleos del trigéminoy de
los nlcleos de las columnas dorsales.

Colaterales comunes a sistemas descendentes y ascendentes

Existen muy pocos estudios anatémicos o electrofisiol égicos
acerca de la colateralizacion miltiple de las fibras del sistema
piramidal. Los resultados disponibles demuestran que son prefe-
rentemente las fibras piramidales lentas no corticoespinales las
gue emiten ramas colaterales, procedentes de una misma fibra
principal, tanto a nucleo rojo magnocelular como al nicleo reti-
cular gigantocel ular del bulbo (origen defibras reti cul oespinal es)
y alos nlicleos de las columnas dorsales. Aunque algunas fibras
corticoespinales también se ramifican alas mismas estructuras,
mas del 90% de las que |o hacen terminan en lamédula cervical .
Estos datos indican, por tanto, que lacolateralizacion maltiple va
dirigida a la coordinacién de las actividades neuronales de los
sistemas descendentesy a filtrado de lainformacion somatosen-
soria ascendente en |os procesos rel acionados, sobre todo, con la
musculatura del cuello, de los miembros superiores y de la parte
superior del tronco. Por otra parte, la gran mayoria de las fibras
corticoespinales que alcanzan lamédulatorécicaseramificanenla
médulacervica y las que a canzan lamédulalumbar emiten cola-
teralestanto anivel cervica como torécico. Lacolateralizacion de
las fibras que acanzan niveles caudales en segmentos medulares
més rostrales permite, junto con las neuronas propioespinaes, la
comunicacion intersegmenta necesariaparalacoordinacion delas
extremidades inferiores y superiores durante el movimiento.

En resumen, se puede concluir que las fibras del sistema pi-
ramidal sonlasqueemitenunmayor nimeroderamascolaterales
tanto anivel supraespina como intraespinal y que muchasdelas
fibras, sobre todo las corticobulbares, colateralizan a diferentes
estructuras relacionadas tanto con la actividad motora descen-
dente como con la somatosensorial ascendente.

PROPIEDADES ELECTROFISIOLOGICAS
DE LASNEURONASDEL SISTEMA PIRAMIDAL

Ta como yase hacomentado, lascéulasdesaidadelacapaV de
la corteza sensoriomotora que envian axones alas piramides bul-
bares se agrupan en dos poblaciones diferentes de acuerdo con su
velocidad de conduccién. Las lentas se encuentran en la parte su-
perior delacapaV, y lasrépidas selocalizan enlaparteinferior de
lamismacapa. Lascélulaslentas, méas pequefias, tienen unamayor
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Figura 10. Corteza motora primaria: distribucion de las células que originan el sistema piramidal. El componente corticoespinal cruzado se relaciona con
el control de la musculatura de los miembros, mientras que el directo se relaciona con los grupos musculares axiales y proximales (posturales). El
componente corticobulbar (corticorreticular) es responsable del control de la actividad de las neuronas de los nervios craneales que inervan los musculos
de la cabeza y del cuello. Los dos esquemas de la parte superior se han superpuesto en la parte inferior.

resistenciade entrada, dada su menor superficie de membranacon
respectoalasdemayor tamafio. Estoindicaqueunamismacorrien-
te sindptica en ambos tipos celulares producira una mayor varia-
ciénen el potencial de membranaen las células de menor tamario.
Estoexplica, por ejemplo, queexistaun‘ principio del tamafio’ que
indicaquelas neuronas pequefias se activan antes que las mayores
paralas mismas corrientes singpticas. Por otra parte, tanto laam-
plitud del potencial de accion como la constante de tiempo son
mayores en las cél ul as pequefias ya que, paraunamismacorriente
de entrada, el potencia es proporciona ala resistencia (Ley de
Ohm: E=R-1),y, paraigua capacidad eléctrica por unidad de
superficie, laconstantedetiempo (t) esproporcional alaresistencia
de entrada (t = R - C). Por €llo, los potenciaes de accion de las
células piramidales lentas tienen una mayor amplitud y son més
duraderos que los de las rgpidas. Las propiedades intrinsecas de

membrana son también distintas en ambostipos celulares, yaque
lainyeccion intracelular de corriente despolarizante supraumbral
produce actividad tonicaen laslentas, y fasica(rafagas poco dura-
deras de potenciales de accion aatafrecuencia) en lasrépidas. El
carécter ténico o fasico tiene unaimportancia funcional determi-
nante, dado que las células piramidales lentas afectan de forma
ténicaasusdianas, mientrasquelasrapidasy fasicassdlolohacen
deformatransitoria, pero son mucho més eficaces sinapticamente
dadas sus dltas frecuencias de disparo. Esto lleva a una mayor
potenciacion postsingptica debido a fendmeno de la sumacion
temporal. Ademas, las lentas tienden a establecer sus contactos
singpticos més legjos del cono axénico (lugar de produccion del
potencial de accién en condiciones normales) que las rapidas, por
lo que su papel funcional esel de modular laexcitabilidad celular
por discretas variaciones del potencial de membrana. Las répidas
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Figura 11. a) Signo de Babinski: la estimulacion de la planta del pie produce
una respuesta extensora después de la lesion de las fibras corticoespina-
les. b) La respuesta normal es la flexién de los dedos.

establ ecen sus contactos sinapticos mas cercadel cono axoénico, en
las dendritas proximales, y pueden generar potenciales de accién
no sdlo por e lugar de su terminacion, sino también por lamayor
eficacia sindptica derivada de sus altas frecuencias de disparo.

EFECTOSINDUCIDOS
POR LASFIBRAS CORTICOESPINALES
SOBRE LASNEURONASESPINALES

Lagran mayoria de las neuronas corticoespinales son rapidas y
fasicasy terminan sobre interneuronas espinales. Las proceden-
tesdelacortezasomatosensorial |0 hacen enlascapasdorsalesy
las procedentes de la corteza motora en las capas intermedias y
algunas —en roedores, primates y humanos- en la lamina IX,
donde establecen contactos monosindpticos con las motoneuro-
nas que inervan la musculatura mas distal de los miembros. Es
necesario, por tanto, tener en cuentala especie animal de proce-
denciadelos datos experimentales parainterpretar su papel fun-
cional. Los datos disponibles se han obtenido en su mayor parte
en larata, el gato y el mono. Las dos primeras especies se han
utilizado, sobre todo, para estimular eléctricamente €l tracto y
observar lasvariaciones que se producen en el potencial de mem-
brana de las motoneuronas que inervan los miscul os flexores y
extensores. L os primates se han utilizado preferentemente parael
estudiodelaactividad unitariadelascélulassupraespinalesmien-
traslosanimalesllevan acabo unatareamotoraaprendida(p. €.,
mover unapal ancadesde unaposicion de partidahaciauno u otro
lado flexionando y extendiendo las articul aciones de la mufieca,
el codo o el hombro). Es necesario sefialar que por necesidades
técnicas, estos Ultimos estudios se llevaron a cabo en animales
conlacabezasujeta, |o queimponelarestriccion comportamental
de que €l sistema vestibular no estéa fisiol 6gi camente operativo.

El estudio pionero acercadelos efectos que laestimul acion del
sistemapiramida produce sobre las motoneuronas o llevé acabo
Lloyd [3] en gatos anestesiados con seccion completa del bulbo
exceptuando las piramides bulbares (preparado piramidal) y con
seccion completa a nivel intercolicular (preparado descerebrado).
El aidamiento de lasfibras piramidales anivel delaolivainferior
y su estimul acién el éctricale permiti6 eval uar losefectosinducidos
sobre las motoneuronas. En este tipo de preparados la actividad
ténicamotoneurona estamuy incrementada, yaquelasinfluencias

REV NEUROL 2003; 36 (5): 438-452

SISTEMA PIRAMIDAL

inhibitorias descendentes han sido seccionadas. El resultado més
significativo que obtuvo Lloyd consistié en que la estimulacion
€l éctricadelasfibrascorticoespinales, incluso contrenesdeestimu-
losdeadltafrecuencia, no produjo respuestas motoneuronal esdetec-
tables, pero redujo mucho e umbra para las respuestas reflgjas
producidas por estimulacion de las fibras aferentes primarias. En
monos se obtuvieron posteriormente resultados similares. En los
afios sesenta se modificd laaproximacion experimental parainten-
tar poner de manifiesto e papel funciona delasfibras piramidales.
Se separ6 del sistema piramidal un contingente defibrasanivel de
ladecusacidn, seseccionérostralmentey lapartecaudal alaseccion
secolocd sobreunelectrodometalico parasuestimulacionel éctrica.
Se observé que la estimulacidn eléctrica de las fibras seccionadas
indujo laactivacién delos misculosflexoresy lainhibicion delos
extensores. Estos efectos se producen por la activacién de las mo-
toneuronas a (inervan lamusculatura extrafusal) y las motoneuro-
nasy (inervan lasfibras contréctiles intrafusal es).

Enresumen, el sistemapiramidal disminuyeel umbral paralas
repuestasreflgjasy produce lacontraccién delos muscul osflexo-
resy lainhibicion delosextensores. Sin embargo, estosefectosse
producen princi palmentesobrel asinterneuronasintercal adasentre
las motoneuronasyy |as fibras af erentes primarias responsables de
las respuestas reflgjas. Las interneuronas inhibitorias lay 1b, asi
como las neuronas propioespinales, son lugares de convergencia
para la integracion de sefiales aferentes tanto procedentes de la
periferia como descendentes. Es de destacar, en relacion a las
respuestas reflgjas, que pueden ser inhibidas de formavoluntaria,
incluyendo las nociceptivas (reflgjo flexor o de retirada). Esto
indicaquelasinfluencias descendentesjuegan un papel predomi-
nanteenlaactividad motriztanto paralaselecciéndelasdiferentes
sinergias como parala seleccién de lainformacion aferente que
alcanza las motoneuronas. L os efectos inhibitorios se producen,
obligatoriamente, atravésdeinterneuronasespinaesinhibitorias,
dado que las fibras descendentes son excitadoras.

Lalesion del sistema piramidal, tanto en la corteza cerebral
como alo largo de su recorrido, llevaalo que se conoce clinica
mente como sindrome delaneuronamotorasuperior. Sin embar-
go, lamagnitud del déficit motor depende del lugar en el que se
produzcalalesion. Asi, laslesiones en la cortezamotorao en la
capsulainternaproducen unapardisisflacidainicia (pérdidade
tono muscular) en el lado contralateral del cuerpo y de la cara.
Dadalatopografiadel sistemamotor (Fig. 10), laobservacion de
las partes afectadasdel cuerpo o delacaradan unaideadelazona
lesionada. L asdeficiencias suel en ser més acusadas enlosmiem-
bros. Si seelevay selibera uno delos miembros contralaterales
alalesion, el miembro (brazo o pierna) cae pasivamentey desapa-
rece toda la actividad reflgja en €l lado afectado. Se preserva,
generalmente, el control de la musculatura del tronco, debido
bien a que la lesién Unicamente implica a sistema piramidal
mientras que |os demaés sistemas descendentes no han sido afec-
tados, bien aqueel sistemacorticoespinal directo del otro hemis-
ferio produce un efecto compensatorio mediante sus proyeccio-
nes bilaterales en la médula espinal (Fig. 4b), o bien debido a
ambas cosas. Después de varios dias, a periodo hipoténico ini-
cia le siguen una serie de signos caracteristicos:

1. Signo de Babinski. Al estimular cutaneamente la planta del
pie, el dedo gordo se extiendey se dispone en abanico, mien-
tras que larespuesta normal eslaflexion de todos los dedos
del pie(Fig. 11). Unarespuestasimilar tienelugar enlosnifios
antes de la mielinizacién completa del componente cortico-
espina del sistema piramidal. El signo de Babinski es una
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respuesta plantar extensora que se produce en condiciones
normal es ante estimul os nocivos en la plantadel pie. En con-
diciones fisiolégicas existe un equilibrio entre los sistemas
descendentes que activan los flexores y los extensores y un
sujetonormal puede, voluntariamente, flexionar o extender los
dedos de los pies. Dado que las fibras que forman € tracto
corticoespinal afectan, sobretodo, alaactividad delosmuscu-
losflexores, su lesion hace que predomine la actividad exten-
sora, generada, principalmente, por € sistema vestibul oespi-
nal lateral. De ahi que se hable de quelarespuestaextensorase
generapor la‘liberacion’ producidapor lesiones piramidales.
2. Espasticidad. Esunaconsecuenciasecundariadelalesiéndelas
fibras del sistema piramidal. Probablemente se produce por la
actividad anormal de | as células reticul oespinales como conse-
cuenciadelaeliminacion delainfluenciaqued sistemapirami-
dal g ercesobredllas. Incluyeunincrementoene tonomuscular,
reflgos de estiramiento exagerados y clono (contracciones y
relgjaciones musculares ritmicas). Las lesiones mas graves se
acompaiian derigidez de los miscul os extensores del miembro
inferior y delosflexoresdel miembro superior del lado opuesto.
3. Disminucion delosreflgos superficiales (hiporreflexia). Sede-
be a una disminucion de la capacidad de contraccion de los
muscul os flexores, producida por lalesion delasfibras cortico-
espinales. Ejemplostipicossonlosreflg oscorned y abdominal.

Engenerd, cuanto méscaudal eslalesion menoressonlasdeficien-
ciasobservadas, pues permanecen operativastanto lasfibrasrostra-
lesalazonalesionadaque abandonan €l tracto, comolascolaterales
de las fibras del tracto que se dirigen a estructuras situadas por
encima de la lesién. Por iemplo, € aumento del tono muscular
extensor quese producecomo consecuenciadelalesiondelasfibras
corticoespinales anivel de lamédula espinal es menor que € que
aparecedespuésdeunalesion cortical odelacapsulainterna. El tono
extensor no depende Uinicamente delaoperatividad delosmUscul os
flexores que se oponen alaextension delasarticul aciones. El grado
deactivacion delos miscul os extensores depende, sobretodo, dela
actividad delasfibras que descienden por € tracto vestibul oespinal
lateral. Por tanto, laseccionintercolicul ar (por encimadelosnicleos
vestibularesy por debajo del niicleo rojo), por unaparte, disminuye
lainhibicién descendente sobre el nicleo vestibular lateral —por lo
que las células vestibul oespinales estan més activas delo normal y
los musculos extensores también—; por otra parte, impide que se
produzcael efecto compensador atravésdelas fibras rubroespina
les, pues han sido seccionadas. Ambos efectos producen rigidez
extensora por descerebracion, tipica en estos preparados experi-
mentales. Algunos pacientes comatosos con lesiones en laregion
del puente muestran rigidez extensora por esta misma razén. La
rigidez extensorase producetambién s selesionael Iébulo anterior
del cerebel o, yaqueesunafuentedefibrasde Purkinje(inhibidoras)
que se dirigen a nlcleo vestibular lateral. La iminacion de la
inhibicion cerebel osa sobre las cél ulas vestibul oespinal es produce
unincremento del tono extensor. El aumento del tono muscular que
se produce cuando selesiona el sistema piramidal, sea cua sea el
lugar delalesién, esd resultado deunincremento enlagananciade
lasrespuestasreflgjas espinales, yaque laseccion delasraices dor-
sdleseliminalarigidez por descerebracion.

ACTIVIDAD NEURONAL DURANTE EL MOVIMIENTO

Larelacion entrelaactividad delascélulasdel sistemapiramidal
y la actividad muscular la comenz6 a estudiar E. Evarts[4] en
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Figura 12. Esquema del preparado experimental utilizado por Evarts [4] (a

y la actividad unitaria de una neurona del sistema piramidal relacionada con
la actividad electromiogréfica (EMG) de los musculos de la mufeca (b). La
actividad neuronal precede a la electromiografica.

monos mientras realizaban unatarea motora previamente apren-
dida. Evartsutilizd latécnicaderegistro extracel ular en animales
despiertos introducida por H. H. Jasper en 1958 [5]. Para deter-
minar si las células registradas en la corteza precentral pertene-
cian o no a sistema piramidal, Evarts introdujo un electrodo en
las piramides bulbares para estimular eléctricamente las fibras
piramidales y registrar la actividad antidrémica en la corteza
motora. Clasificd asi lascélulascomo piramidaleso no piramida-
les (se debe tener en cuenta que, tanto en estos estudios como en
otros posteriores realizados en animales despiertos, las células
cortical esseidentifican como piramidales o no piramidales, pero
no setiene ningunaindicacién de que puedan pertenecer al com-
ponente corticoespina del sistema piramidal ya que lo que se
estimula es la piramide bulbar) y las relacioné con la actividad
€electromiograficadel osmuscul osimplicadosentareasdeflexion-
extensiéndel antebrazoy delamufieca. Enesencia, losresultados
de Evartsindican quelascélulas del sistemapiramidal delacor-
teza motora se activan con anterioridad a inicio de la actividad
electromiograficaen los muscul os relacionados con latarearea-
lizada(Fig. 12). Tomando como base estosdatos, sehaextendido
laidea de que la corteza motora esté preferentemente implicada
en laprogramacién einiciacion delaactividad motora, dado que
se activa antes del inicio de la actividad el ectromiogréfica.
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Sinembargo, hay quetener en cuentague en estosexperimen-
tosel animal no puedemover lacabeza(hasidofijadaparagaran-
tizar laestabilidad del registro neuronal), por lo queno esposible
la actividad vestibuloocular ni la postural de los musculos del
cuello. Deacuerdo con lo anterior, si lafuncién del sistemapira
midal esta relacionada con la regulacion y modulacion de las
actividades cinéticas (sinergias motoras) para llevar a cabo un
acto comportamental, |os experimentos disefiados por Evarts no
serian los més adecuados para poner de manifiesto tal funcion.

En los afios 40 ya se habia descrito que la seccion de las
piramides bulbares en felinos elimina la capacidad del animal
para caminar por los peldafios de una escal era suspendida entre
susextremos|[6]. Este hecho indicaque el sistemapiramidal esta
implicado en la precisién motriz y los ajustes postural es asocia-
dos. No fue, sin embargo, hasta 1993 cuando se disefid un expe-
rimento con el animal caminando librementey se pudo establ ecer
unarelacion directa entre la actividad del sistemapiramidal y la
precision motora en actividades locomotoras dependientes dela
informacion sensorial, sobre todo visual.

Que se encuentren neuronas que aumentan sus frecuencias de
disparo precediendo ala actividad el ectromiogréfica de los mis-
culos implicados en un movimiento en curso no demuestra que
estas neuronas sean lacausadel movimiento. Beloozerovay Siro-
ta[7] estudiaron lasrelaciones entrelaactividad delas células de
la cortezamotora del gato y tres tipos diferentes de locomaocion:
1) sobre una superficie plana, 2) colocando sobre la superficie
barrerasequidistantesqueel animal tuvo quesuperar, y 3) suspen-
diendo unaesca eradetal maneraque el animal tuvo que caminar
utilizando los peldafios como puntosde apoyo. Lagran diferencia
entre estos experimentosy los hechos por Evartsradicaen queen
este caso los animal es caminan librementey pueden llevar acabo
los gjustes postural es pertinentes durante lalocomocion. Al igual
gue habia hecho Evarts en monos, colocaron un electrodo fijo en
las pirdmides bulbares para la identificacion antidrémica de las
células que envian axones a las piramides bulbares. Por tanto,
clasificaron las células como pertenecientes o no al sistemapira
midal, aunque sedesconocesi las célul as corti coespinal es presen-
tan 0 no un comportamiento diferencial, dado que en este tipo de

REV NEUROL 2003; 36 (5): 438-452

SISTEMA PIRAMIDAL

estudios no se estimulala médula espinal para determinar las cé-
lulas que envian axones a este nivel. Los resultados obtenidos en
estas condiciones dan mucha més informacion que la obtenida
hasta entonces acerca del papel funcional del sistema piramidal.
Ta como puede observarse en e gemplo delafigura 13, laacti-
vidad de las células piramidales no sdlo esta relacionada con la
locomaocion comotal, sino queincrementadeformadrasticacuan-
do se aumentan gradualmente las exigencias |locomotoras colo-
cando las barreras cada vez mas cercanas. Este tipo de actividad
motora depende de lainformacion visual, como lamayoriadela
actividad cotidianade los sujetos videntes, y si se apagalaluz de
lahabitacién el gato permaneceinmdvil. Esto demuestra, por una
parte, quelos movimientos ordinarios guiados por lainformacién
sensorial dependen de forma critica de esta informacion, y, por
otra, que laactividad de la corteza motora esta intimamente rela-
cionada con la precision del movimiento arealizar. Teniendo en
cuentaquelascélulaspiramidalesenvianramascolateralesaotros
sistemas, tanto motores como sensoriales, su papel predominante
esel demodular y coordinar laactividad de estas estructuras para
Su actuacion conjunta en un mismo acto comportamental.

Observando lafigura 13 es dificil distinguir s laactividad de
la célula piramidal del ejemplo esta relacionada con la flexién
(separacién delaextremidad anterior del suelo) o conlaextension
(apoyo sobre el suelo). No se puede tampoco concluir que la acti-
vidad de lacélulaes anterior a movimiento y que, por tanto, esta
relacionada con su inicio, ya que, a medida que se exige mayor
precisién motora, lacélulano sdlo no seactivaantesdel inicio del
movimiento, sino quelo hace con posterioridad. Lo tnico claro de
este comportamiento es que lacélulaincrementa enormemente su
frecuencia de disparo a medida que se exige unalocomocién méas
precisa. A medidaqueseacercanlasbarrerasentresi, lasdemandas
posturalesy lacoordinacion entre el movimiento delos miembros
anterioresy posterioresaumentan. Dado queesteti po deacto motor
esdependientedelavision, parece claro quelainformacion visua
hadeal canzar lacortezamotoraantesdel iniciodel acto. Lacorteza
cerebral integraestainformacion (posicién rel ativadelos obstacu-
los con respecto a cuerpoy en el espacio) junto con laprocedente
delos propioceptoresy de los receptores cutaneos, la corteza mo-
torarecibe estainformacion integraday decide quétipo de activi-
dad genera. Por otra parte, |os movimientos que requieren preci-
sion sonlentosy puedenvariarseo corregirsedurantesu desarrollo
(p. §., s € animal tropieza con una barrera, puede gecutar una
flexionadicional del miembro parasuperarla), yaquelasaferencias
sensoriales activadas en los misculos y articulaciones durante el
movimiento al canzan lacortezamotoray €l nicleo rojo, que gus-
tan ladireccion (flexion o extension) y magnitud del movimiento
en cada articulacion. En este gjemplo no sdlo es necesario que €
animal realice movimientos deflexiény extension de susextremi-
dades para superar los obstéculos y avanzar, sino que también es
preciso que dirijalavista haciaellos activando lamuscul atura del
cuello, que gjuste su postura para no caerse cuando separalas ex-
tremidades del suelo, etc. El movimiento delas extremidades (ac-
tividad delamusculaturadistal) y €l control postural (actividad de
lamusculaturaproximal y axial) no son actosindependientes, sino
gue han de estar coordinados. Para ello se necesitan neuronas ca-
paces de hacerlo y de ello se encarga el sistema piramidal.

En el gemplo delafigura 13, como en cuaquier otraactividad
querequieraprecision(p. g ., laescritura), senecesitaun componen-
te adiciona, la atencién. La atencién permite que las fibras del
sistema piramidal seleccionen la informacion somatosensoria de
entrada que esrelevante paralaactividad que se esta desarrollando
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y eliminen otrainformacion que puedainterferir. Es de comun co-
nocimiento que podemos, avoluntad, seleccionar ciertasinforma:
ciones en detrimento de otras. Si, por g emplo, deseamos sentir el
roce del calcetin sobre e dedo gordo de uno de los pies podemos
hacerlo, aunque en condiciones normales estainformacion estafil-
trada porque otras requieren nuestra atencion. Sin embargo, la
mayoriadelagente, paraadquirir concienciadel rocedel calcetinlo
gquehaceesmover € dedode pie; esdecir, €l movimientoincremen-
talacapacidad de discriminacion sensorial, sobretodo en laszonas
corporales con un nimero limitado de receptores periféricos.

En conclusién, € sistema piramidal esta particularmente im-
plicado en las actividades motrices que requieren precision. Los

mismos muscul os estan control ados por los sistemasfilogenética-
mente masantiguos, el rubroespinal y losreticul oespinales, cuan-
do intervienen en actos motores menos precisos y mas automati-
cos. Debido a su profusa colateralizacion, €l sistema piramidal
tiene acceso a estructuras relacionadas con el procesamiento so-
matosensoria y motor y coordinalas actividades de los sistemas
descendentes y ascendentes relacionados con los procesos de in-
tegracion sensoriomotora. De particular relevanciaes lafuncion
gue desempefiael sistemapiramidal regulando cooperativamente
los sistemas descendentes para la adecuada seleccion, grado de
contraccién y secuenciade activacion delos misculos distalesy
posturales implicados en las diferentes sinergias motoras.
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Resumen. Introducciény objetivo. El sistema piramidal esté formado
por losaxonescorticalesqueal canzanlaspiramidesbul barescercade
laolivainferior. Cercadel 75% dedichasfibras se decusan, de modo
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otramitad forma €l tracto corticoespinal cruzado. La mayoria delas
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es tanto mayor cuanto mas caudal es su lugar de terminacién en la
médula espinal. Asi, |as diferentes sefiales que modulan la actividad
intersegmentaria al canzan simultaneamente sus destinos. Las proce-
dentesdela corteza somatosensitivaterminanen e astadorsal ylasde
lacortezamotoraprimarialohacen mayoritariamentesobrelasinter-
neuronasdelasviasreflegjasquecontrolanlamuscul aturadistal delos
miembros, aunque alrededor del 10% lo hace directamente sobrelas
motoneuronasenratas, primatesy humanos. Conclusiones. El compo-
nente corticobulbar del sistema piramidal selecciona las sinergias
adecuadaspara cada acto motrizy modulala actividad de otros siste-
masdescendentesparacoordinar laactividad delamuscul aturadistal
y losajustes posturales asociados. EI componente corticoespinal esta
relacionado conlasactividadesmotricesquerequierenprecisionycon
el reclutamiento de motoneuronas para ajustar la fuerza contractil.
Ambos subsistemas modulan el procesamiento y la integracion dela
i nfor maci én somatosensorial ascendentepr oducidapor € movimiento
en curso. [REV NEUROL 2003; 36: 438-52]
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HETEROGENEIDADE FUNCIONAL DO SSTEMA PIRAMIDAL:
TRACTOS CORTICO-BULBAR E CORTICO-ESPINAL

Resumo. Introdug&o eobjectivo. O sistema piramidal éformado pelos
axonios corticais que alcangam as piramides bulbares proximo da
olivainferior. Cerca de 75% dasreferidasfibras decussam, de modo
a aproximadamente metade terminar no bolbo, e a outra metade for-
mar otracto cortico-espinal cruzado. Amaioriadasfibrasquendo se
decussamformamotractocortico-espinal directo. Nestarevisdoapre-
sentam-se evidéncias que demonstram a heterogeneidade funcional
do sistema piramidal. Desenvolvimento. As fibras cortico-bulbares
sdomaislentaseapresentammaior graudecolateralizacdodo queas
cortico-espinais. A velocidade de conducdo destas Ultimas € tanto
maior quanto mais distal for o seu lugar de terminagéo na medula
espinal. Assim, os diferentes sinais que modulam a actividade inter-
segmentéria alcangam simultaneamente os seus destinos. Os proce-
dentes do cortex somatosensitivo terminam na haste dorsal e os do
cortexmotor primario terminam na sua maioria sobre osinterneur 6-
nios das vias reflexas que controlam a musculatura distal dos mem-
bros, embora cerca de 10% o faga directamente sobre os neurénios
motores em ratos, primatas e humanos. Conclusdes. A componente
cortico-bulbar do sistema piramidal selecciona assinergiasadequa-
das para cada acto motor e modula a actividade de outros sistemas
descendentes para coordenar a actividade da musculatura distal eos
aj ustespostur ai sassociados. A componente cortico-espinal estarela-
cionada com as actividades motoras que requerem precisio e como
recrutamento de neurénios motores para ajustar a forca contractil.
Ambos 0s subsistemas modulam o processamento e a integracéo da
informac&o somatossensorial ascendente produzda pel o movimento
em curso. [REV NEUROL 2003; 36: 438-52]

Palavraschave. Colateralizacao. Coor denagdo sensoriomotora. Cor-
tex cerebral. Filogenia. Ontogenia. Sistema piramidal. Tractos cor-
tico-bulbar e cortico-espinal.
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