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CAPITULO 24

BASES NEURALES DEL CONTROL MOTOR
Vamos a exponer los sistemas motores que operan a nivel supraespinal.

aproximación general a los sistemas motores

Componentes

Los sistemas motores están formados por componentes de distintas divisiones del SNC relacionados a través de vías neurales. El origen y la trayectoria funcional de la vías motoras son inversos a los de los sistemas sensoriales, ya que éstas se originan en distintos niveles del SNC, y siguen una trayectoria descendentes por el mismo hasta converger en las motoneuronas del tronco del encéfalo y de la médula espinal. Los niveles del SNC en los que se originan las vías motoras descendentes hasta las motoneuronas son el tronco del encéfalo y la corteza cerebral. Los núcleos troncoencefálicos y las áreas de la corteza cerebral, en las que se originan las vías motoras que descienden hasta el tronco del encéfalo y la médula espinal, forman los sistema motores descendentes corticales y troncoencefálicos. Además, participan en el control motor vías centrales que actúan sobre las vías motoras descendentes, y no sobre las motoneuronas. En estas vías intervienen amplias regiones de la corteza cerebral, los ganglios basales y el cerebelo, y forman los sistemas centrales de control motor. Todos ellos forman los sistemas motores (24.1).

Características generales de la organización de los sistemas motores

Entre los componentes de los sistema motores se establece una relación funcional jerárquica. Existen niveles con gradación de funciones, las órdenes fluyen desde los niveles superiores a los inferiores. Los inferiores pueden asumir determinadas funciones, pero no sobrepasarlas, y deben cumplir las órdenes que se dan desde los superiores, ya sea a través de mandos intermedio o directamente, aunque éstas sean órdenes generales y no se expliquen los detalles de cómo se han de llevar a cabo, porque se da por supuesto que los niveles inferiores tienen competencias para tareas muy específicas. De este modo, los niveles superiores se quedan libres para realizar funciones más complejas. Las motoneuronas de la médula espinal y del tronco del encéfalo son el nivel inferior en el organigrama de control motor (24.2) ya que, por una parte, tienen competencia (autonomía) para realizar actos motores estereotipados y automáticos, como los movimientos reflejos, sin contar con los niveles superiores, y por otra parte, sobre ellas convergen directa o indirectamente todas las órdenes motoras superiores, bien para modular su propia actuación refleja, bien para coordinarla en actos motores controlados en niveles superiores.

(24.2) Desde los niveles superiores de la jerarquía motora las órdenes descienden al nivel inferior tanto a través de los sistemas troncoencefálicos, como directamente, con lo que se evitan las intervenciones intermedias. Las vías motoras descendentes están organizadas en serie y en paralelo. El procesamiento en serie y en paralelo en las vías descendentes aporta mayor capacidad de procesamiento y de adaptación en el control motor. El nivel superior de la jerarquía motora lo desempeña la corteza de asociación, aunque desde estas áreas no se envían señales descendentes a la médula espinal para el control motor. La información desde este nivel superior confluye en las áreas premotoras y en el área motora primaria. Desde las áreas premotoras también se envían numerosas señales al área motora primaria y, a su vez, las reciben de ésta. Junto al área motora primaria, las áreas premotoras son el origen de las vías motoras descendentes de la corteza cerebral. Los núcleos del tronco del encéfalo en los que se originan vías descendentes a la médula espinal constituyen un nivel intermedio en la jerarquía motora. Además, hay dos sistemas moduladoras, los ganglios basales y el cerebelo, que no envían órdenes sobre los sistemas descendentes (troncoencefálico y cortical).

Cada nivel en la jerarquía motora recibe constante retroalimentación de las vías sensoriales, que le aportan información de las consecuencias de las órdenes motoras en el propio cuerpo y en el entorno, y a esto se añade que las propias respuestas motoras influyen sobre las vías sensoriales. Además, los sistemas motores descendentes retroalimentan hacia niveles superiores una copia (copia eferente) de las órdenes que están enviando a los niveles inferiores. En función de esta información los sistemas motores descendentes elaboran o modifican las órdenes motoras, que se han de ejecutar en el nivel inferior de la jerarquía, o modifican su programación o planificación motora. Muchos de los ajustes que se producen en las respuestas motoras son controlados por los niveles inferiores de la jerarquía motora en respuesta a la retroalimentación sensorial, pero otros dependen de niveles superiores. En éstos es también importante la retroalimentación sensorial para el control motor, pero además en ellos reside la capacidad para planificar o programar los actos motores, y en la ejecución de estos planes pueden realizar ajustes que se anticipan al desarrollo del propio acto motor.

áreas corticales que intervienen en el control motor

Las áreas de la corteza cerebral que intervienen en el control motor incluyen áreas de asociación de la corteza parietal y prefrontal, y las áreas denominadas clásicamente motoras, es decir, las áreas motoras secundarias, o áreas premotoras, y el área motora primaria. Cada una de estas áreas parece ocuparse de aspectos distintos del control motor. Las áreas de asociación actúan al nivel mas alto de la jerarquía motora seleccionando la mejor estrategia para llevar a cabo un acto motor. Estas estrategias son trasladadas por conexiones intracorticales desde la corteza prefrontal y parietal a las áreas motoras de la corteza, en las que se elaboran los programas y las órdenes de cómo y cuándo realizar los movimientos, y desde ellas se envían a través de los sistemas descendentes hasta los niveles inferiores de la jerarquía motora.

Corteza de asociación parietal posterior y prefrontal dorsolateral

La corteza parietal posterior (áreas 5, 7, 39 y 40) es un área de asociación que está muy relacionada con las áreas premotoras (24.3). La corteza parietal posterior recibe proyecciones de la corteza somatosensorial, de la corteza vestibular y auditiva, de la corteza visual, de la corteza motora, y de la corteza límbica (corteza del cíngulo).

Sobre ella converge una gran cantidad de información respecto a la posición de las partes del cuerpo que se van a mover, a la situación espacial de los objetos del entorno en el que se van a desarrollar los movimientos, a los planes o programas motores, y al estado de motivación del organismo. Una de sus funciones fundamentales es el procesamiento de la información visual para la localización de los objetos en el espacio y aportar las claves espaciales necesarias para la realización de los movimientos. Los pacientes con lesiones en esta área tienen apraxia constructiva. Una trastorno asociado a éste es la negligencia colateral, el paciente olvida el lado del cuerpo y del espacio extrapersonal contralateral a la lesión.

Las neuronas de la corteza parietal responden a la localización de los objetos en el espacio, a su forma y a su tamaño. La observación de pacientes con lesiones indica que la integridad de esta área parece ser fundamental para realizar movimiento dirigidos a un objeto, como los movimientos de alcance y de prensión que hacemos para coger los objetos, ayudándonos de la información visual. Los pacientes que tienen problemas al alcanzar objetos en el espacio sin que exista un trastorno motor aparente, sufren ataxia óptica. La intervención de este área en el control motor no parece ser fundamental para la propia ejecución del movimiento, sino para aportar claves sensoriales, fundamentalmente visuales, para la realización del mismo. Además, parece que aporta señales motivacionales. La corteza parietal posterior parece que interviene en los movimientos dirigidos a un blanco integrando los estímulos sensoriales con el estado del animal, y enviando esta información a la corteza premotora y a la corteza de asociación prefrontal dorsolateral.

(24.4) La información relativa a la localización de los objetos, y del cuerpo en relación con ellos, procesada en la corteza parietal posterior se transmite a la corteza de asociación prefrontal dorsolateral, y a las áreas premotoras de la corteza. En la corteza prefrontal dorsolateral esta información parece almacenarse para aportar una representación mental de los estímulos a los que el sujeto tiene que responder.

Las neuronas de la corteza de asociación prefrontal dorsolateral son las primeras que comienzan a disparar antes de que se realice una tarea motora y continúan disparando durante la realización de la misma. Las neuronas de las áreas motoras también disparan con antelación a la realización de la tarea, pero lo hacen más tarde que las de la corteza de asociación prefrontal dorsolateral. En la corteza de asociación prefrontal dorsolateral se puede tomar la decisión de iniciar los movimientos voluntarios en función de la información sensorial procedente de la corteza de asociación parietal posterior.

Áreas motoras de la corteza cerebral

Constituyen el nivel superior de la jerarquía motora desde el que se envían órdenes descendentes a los niveles inferiores. Se localizan en el lóbulo frontal anteriores a la cisura central. El área, o corteza, motora primaria (área 4), está situada en la circunvolución precentral y se extiende desde el surco lateral hasta la superficie medial del hemisferio cerebral. Anterior a ella, se localizan las áreas premotoras o corteza motora secundaria (área 6), formada por la corteza promotora en la superficie lateral del hemisferio, y el área motora suplementaria, localizada en la parte superior y medial del mismo. La estimulación eléctrica de la corteza cerebral producía movimientos de las partes contralaterales del cuerpo. Las tres áreas de la corteza motora están especializadas en el control motor, y cuando se estimulan eléctricamente se producen movimientos de determinadas partes del cuerpo.

Distintos puntos de estimulación producen movimientos de distintas partes del cuerpo. La corteza motora primaria contiene una representación topográfica de las distintas partes del cuerpo, organización somatotópica (24.5).

La representación desproporcionada de las distintas partes del cuerpo en la corteza motora forma un homúnculo similar al de la corteza somatosensorial. Las otras áreas motoras corticales también están organizadas somatotópicamente. La corteza motora primaria, al igual que otras áreas corticales, estaba organizada en columnas que controlaban la acción de músculos individuales. Sin embargo, perece que la organización funcional de la corteza motora es más complicada, ya que ciertos músculos, sobre todo los distales de las extremidades (pies y manos), están representados en más de un sitio en la corteza motora.

Las zonas que controlan cada parte del cuerpo en las tres áreas de la corteza motora de un hemisferio están interconectadas por fibras de asociación (24.6). Las áreas suplementaria y premotora están interconectadas, y cada una está recíprocamente conectada con la corteza motora primaria. Sobre ellas converge gran cantidad de información desde las áreas de asociación y desde la corteza somatosensorial. Cada una de las áreas motoras envía proyecciones, a través del cuerpo calloso, a las áreas motoras homólogas del hemisferio contralateral, excepto las áreas de representación de las partes más distales de las extremidades que no están interconectadas.

Función de las áreas premotoras o corteza motora secundaria

La corteza parietal posterior parece influir en los movimientos voluntarios a propósito definiendo las coordenadas espaciales que guían los movimientos, y en la corteza de asociación prefrontal dorsolateral parece que se puede tomar la decisión de iniciar los movimientos voluntarios, en función de la información sensorial procedente de la corteza de asociación parietal posterior. Antes de que pueda iniciarse un movimiento efectivo, se requiere un plan de acción que establezca la secuencia de movimientos que se necesitan para conseguir el fin que se desea. Las áreas premotoras intervienen en esta planificación o programación de los movimientos.

Corteza premotora

Proyecta bilateralmente a la corteza motora primaria y a varias estructuras motoras subcorticales, y recibe proyecciones corticales desde las áreas visuales y desde la corteza parietal posterior. Contribuye al tracto corticoespinal, aunque menos que el área motora primaria. Requiere una estimulación mucho mayor que ésta para provocar movimientos, sin embargo, los que produce su estimulación son más complejos que los que se originan al estimular el área motora primaria. Su función primordial no es la de provocar movimientos de los músculos, sino que participa en la preparación de los movimientos, en la planificación o programación motora.

El área premotora tienen una función anticipatoria, previa al propio acto motor, cuyo objeto sería preparar a la corteza motora primaria para el acto motor inminente. Las neuronas del área premotora aumentan su tasa de disparo cuando el animal ve que aparece un objeto en su campo visual (sin que todavía realice ningún movimiento para alcanzarlo), o cuando se le presenta una señal visual o auditiva que le indica que ha de estar preparado para realizar un movimiento en una dirección determinada. Las neuronas premotoras disminuyen su tasa de disparo en el instante en el que comienza a realizarse el movimiento (24.7).

En humanos, el área premotora se activa cuando se realiza un movimiento guiado por un estímulo externo, por ejemplo auditivo, pero si no existe ésta estimulación externa, el área premotora no se activa cuando el sujeto realiza el movimiento.

Área motora suplementaria

Su función es realizar una compleja integración sensoriomotora. Recibe sus principales aferencias desde la corteza parietal posterior y desde la corteza sensorial, fundamentalmente desde la somatosensorial. Sus proyecciones corticales van principalmente a la corteza motora primaria.

Las neuronas del área motora suplementaria se activan antes de que se ejecute una tarea motora. Éste área influye sobre los movimientos voluntarios programando los movimientos individuales en secuencias complejas y coordinadas. Requiere mayor estimulación que el área motora primaria para evocar movimientos, sin embargo, su estimulación provoca movimientos complejos, como abrir y cerrar la mano. Estos efectos parecen estar mediados por sus proyecciones al área motora primaria. El área motora suplementaria está implicada en la coordinación motora de las manos (24.8). El área motora suplementaria interviene en la programación y coordinación de movimientos complejos.

(24.9) Interviene en el desarrollo de programas para controlar secuencias de movimientos, la corteza motora primaria puede ejecutar movimientos repetidos simples sin la intervención de la corteza de asociación ni de la corteza motora secundaria. La corteza de asociación parietal posterior envía información sensorial al área motora suplementaria y a la corteza premotora, éstas influyen sobre los movimientos voluntarios fundamentalmente a través del área motora primaria.

La estimulación del área motora suplementaria también provoca movimientos posturales del cuerpo. Este efecto puede estar mediado por proyecciones directas a las neuronas de la médula espinal que controlan los músculos proximales del cuerpo.

Función del área motora primaria

Se activa durante la ejecución de los movimientos, y puesto que sobre ella convergen las proyecciones de las áreas premotoras, estas áreas la preparan para la realización de los mismos. Recibe importantes proyecciones desde la corteza somatosensorial primaria, de modo que las neuronas que responden a los estímulos de una parte del cuerpo envían proyecciones a las neuronas motoras que controlan los músculos de esas mismas partes del cuerpo. Estas proyecciones proporcionan a la corteza motora retroalimentación sensorial acerca d al contracción de los músculos y de la magnitud de los movimientos que se están realizando. Otras señales de retroalimentación le llegan desde el núcleo ventral posterolateral del tálamo. Las neuronas motoras reciben copias de las órdenes que han enviado a los músculos. Estas señales proporcionan a la corteza motora una gran información para evaluar los errores en los movimientos y corregirlos.

(24.10) El área motora primaria participa en el inicio, o disparo, del movimiento. Características de los movimientos se codifican en las neuronas individuales de la corteza motora primaria, y los códigos que éstas utilizan. Las neuronas individuales codifican el grado de fuerza ejercida por los músculos. La fuerza de la contracción muscular se codifica mediante un código temporal, esto es por la frecuencia de disparo de las neuronas de la corteza motora primaria. Algunas de las neuronas corticales parece que codifican la velocidad e la fuerza que e está aplicando. Otra de las características del movimiento que se codifican en al corteza motora primaria es la dirección en la que se han de mover los músculos. Sin embargo, la dirección de los movimientos no parece depender tanto de la acción de neuronas individuales, sino de la acción conjunta de amplias poblaciones de neuronas cuya activación está sintonizada para los movimientos en una dirección preferida.

La corteza motora primaria interviene en la ejecución de los movimientos, estableciendo las órdenes motoras de cuándo y cómo se han de mover los músculos. Sin embargo, la corteza motora secundaria o áreas premotoras intervienen fundamentalmente en la etapa previa al inicio de los movimientos, estableciendo los planes motores más adecuados para el desarrollo de los mismos. Las órdenes elaboradas en la corteza motora primaria se envían a los niveles inferiores de la jerarquía motora, para influir sobre las motoneuronas que inervan los músculos. Sin embargo, las áreas motoras también envían proyecciones descendentes al tronco del encéfalo y la médula espinal.

sistemas motores descendentes

La corteza motora constituye el nivel superior de la jerarquía motora en el que se originan vías descendentes a la médula espinal para el control motor. Envía vías descendentes a núcleos del tronco del encéfalo en los que se originan, a su vez, vías descendentes a la médula espinal. Estos núcleos del tronco del encéfalo constituyen un nivel intermedio en la jerarquía motora. Los sistemas motores descendentes los forman los tractos que desde la corteza motora y el tronco del encéfalo descienden a la médula espinal, donde confluyen sobre las motoneuronas que son la vía final común desde las que se controlan los músculos.

Vías descendentes de la corteza motora

Las fibras descendentes desde al corteza motora al tronco del encéfalo y la médula espinal forman, el tracto corticobulbar, los tractos coritcoespinales y las vías descendentes a núcleos del tronco del encéfalo en los que se originan a su vez, vías descendentes (15.36). Estas fibras se originan en las neuronas piramidales de la capa V de las áreas motoras de la corteza cerebral. Algunas de estas neuronas, las células de Betz, son las más grandes del SNC, pero otras muchas neuronas piramidales contribuyen a los tractos motores descendentes. A través de estos tractos, las áreas motoras de la corteza cerebral controlan los músculos, tanto de la cabeza como del cuerpo y las extremidades.

(24.11) Zonas del área motora primaria en las que se originan los tractos motores descendentes. Las fibras del tracto corticobulbar se originan en las zonas de representación de la cabeza y la cara. Las del tracto corticoespinal lateral desciendes desde las neuronas de las zonas de representación de las extremidades, con una gran contribución de las zonas más distales de las mismas (manos y pies). Y las del tracto corticoespinal ventral proceden de las zonas de representación del cuello, del tronco, y de las zonas proximales de las extremidades. Las fibras de estos tractos descienden también somatotópicamente organizadas por la cápsula interna y los pedúnculos cerebrales, e influyen sobre las neuronas motoras del tronco del encéfalo y de la médula espinal que inervan los músculos representados en sus zonas de origen.

El tracto corticobulbar termina sobre los núcleos motores de los nervios craneales facial, trigémino, hipogloso y ambiguo, que inervan los músculos de las mandíbulas, de la expresión facial, de la lengua, y de la faringe y laringe, entre otros. Así a través del tracto corticobulbar, la corteza motora controla los músculos de la cabeza y de la cara que intervienen en movimientos voluntarios como los que hacemos al comer, al tragar, al hablar o al sonreír.

El tracto corticoespinal lateral cruza la línea media en las pirámides bulbares y desciende lateralmente en la médula espinal, terminando a lo largo de su extensión, pero de modo más abundante en los niveles de los ensanchamientos cervical y lumbosacro, que son los que inervan los músculos de las extremidades. Los axones de este tracto realizan sinapsis en los grupos de células laterales de la zona intermedia y del asta ventral (láminas VII-IX) de la médula espinal. Así influye sobre las neuronas motoras laterales que inervan los músculos de las extremidades bien indirectamente, a través de interneuronas, o bien directamente por contactos monosinápticos sobre las mismas. Estos contactos monosinápticos son muy abundantes sobre las motoneuronas que inervan los músculos de los dedos que son los más distales de las extremidades. Al ser un tracto cruzado, el tracto coritoespinal lateral controla los músculos de las extremidades contralaterales.

El tracto corticoespinal ventral no cruza en las pirámides y desciende medialmente por la médula espinal. Termina fundamentalmente en los segmentos cervicales y torácicos superiores de la médula espinal. Sus axones realizan sinapsis sobre los grupos de células mediales de la zona intermedia y del asta ventral (láminas VII-IX) y, muchos de ellos se bifurcan en los segmentos medulares y sinaptan bilateralmente sobre las neuronas mediales de la médula espinal. Así, el tracto corticoespinal ventral influye sobre las motoneuronas mediales de la médula espinal, que son las que inervan los músculos axiales (cuello, tronco) y los proximales de las extremidades.

Los tractos corticoespinales son vías directas por las que la corteza motora influye sobre las motoneuronas de la médula espinal. Pero además de estas vías directas, la corteza motora influye sobre la médula espinal a través de dos vías indirectas que hacen un relevo intermedio y terminan sobre núcleos del tronco del encéfalo que, a su vez, envían proyecciones descendentes a la médula espinal (24.12). Las fibras motoras indirectas terminan en el núcleo rojo y en la formación reticular, y se originan en las mismas zonas de representación cortical que los tractos corticoespinales. Las que terminan en el núcleo rojo proceden de las zonas de representación de la extremidades, al igual que el tracto corticoespinal lateral, y las que terminan en la formación reticular pontina y bulbar se originan en las zonas de representación del cuello, del tronco y de las zonas proximales de las extremidades, al igual que el tracto corticoespinal ventral. Lo realmente importante de las fibras de la corteza motora que descienden al núcleo rojo y a la formación reticular es que establecen vías indirectas por las que la corteza motora influye sobre las motoneuronas de la médula espinal. Estas vías indirectas permiten a la corteza motora controlar patrones de actividad muscular que se organizan a nivel del tronco del encéfalo.

Una de las funciones fundamentales de los tractos descendentes a la médula espinal es promover los movimientos independientes de las extremidades para la ejecución de movimientos voluntarios. La otra función fundamental consiste en controlar la postura, tanto para mantener la posición erguida del cuerpo integrando sus movimientos con los de la cabeza, como para promover los ajustes posturales que permitan mantener la estabilidad del cuerpo al realizar cualquier movimiento, y en dirigir la locomoción. Cada una de estas funciones está controlada por las vías (directas e indirectas) lateral y ventral descendentes de la corteza motora y por los tracto asociados a ellas descendentes del tronco del encéfalo. Los tractos corticoespinal lateral y rubroespinal son responsables de la primera de estas funciones, y los tractos corticoespinal ventral, y reticuloespinales son responsables de la segunda, en colaboración con el tracto vestibuloespinal que no está bajo control directo de la corteza cerebral.

Función de los tractos corticoespinales

El tracto corticoespinal lateral controla los músculos distales de las extremidades, antebrazos y parte inferior de las piernas, manos y pies. Pero su función primordial es controlar los músculos más distales de las mismas, los de los dedos, para la realización de movimientos fraccionados o independientes. Su influencia es fundamental para la realización de movimientos voluntarios, finos y precisos, de las extremidades, sobre todo de las manos. Una de las funciones más aceptadas del tracto corticoespinal es su crítica importancia en el control de los movimientos discretos o independientes de los dedos (Lawrence y Kuypers). Las otras vías motoras descendentes realizan una parte importante del control motor.

Las conexiones monosinápticas de los axones del tracto corticoespinal lateral con las motoneuronas laterales del asta ventral de la médula espinal son de particular importancia para los movimientos independientes o fraccionados de los dedos. Filogenéticamente, estas conexiones monosinápticas aparecen en mamíferos que tiene una gran destreza manual y, su número aumenta progresivamente hasta alcanzar su máxima expresión en nuestra especie. El tracto corticoespinal influye sobre la actividad de las motoneuronas gamma, de modo que puede controlar la sensibilidad de los husos musculares y, por tanto, la contracción muscular y la posición de las extremidades (cap. 23). La función del tracto corticoespinal es también fundamental en la manipulación de objetos. La mano sólo se adapta a la forma del objeto por la acción del tracto corticoespinal. A este respecto, su función principal no es tanto controlar músculos individuales como, grupos de músculos que permitan hacer ajustes espaciales para adaptar el movimiento a las condiciones espaciales del estímulo (24.13). Una mano normal actúa como una pinza de precisión al agarrar los objetos, y las lesiones del tracto corticoespinal lateral hacen que se pierda esta habilidad.

Cuando un movimiento de precisión se realiza sin ayuda de la visión es el contacto con el objeto lo que provoca la formación de la pinza. Sin embargo, cuando la tarea está guiada visualmente, la pinza de agarre se forma antes de contactar con el objeto. La información somatosensorial y visual procesada en la corteza de asociación parietal posterior es fundamental para esta tarea.

La función que desempeña el tracto corticoespinal lateral en la prensión y manipulación de objetos está apoyada por la forma de terminación de los axones individuales de este tracto en la médula espinal, en la que se ha comprobado que terminan sobre varios núcleos motores que inervan músculos relacionados (24.14). Sin embargo, esta divergencia es muy pequeña sobre las motoneuronas que inervan los músculos de los dedos.

El tracto corticoespinal lateral también controla los músculos de las extremidades preparándolos para el inicio de los movimientos voluntarios, inhibiendo los músculos extensores que mantienen el cuerpo erguido en contra de la gravedad, y facilitando sus opuestos. Esta función la ejerce a través de las interneuronas. En humanos, promueve la inhibición de los flexores y la facilitación de los extensores en los brazos, y la inhibición de los extensores y la facilitación de los flexores en las piernas. La vías indirecta descendente desde la corteza motora al núcleo rojo, y el tracto rubroespinal, que termina en la médula espinal solapándose con el tracto corticoespinal lateral, parece que complementa la influencia de éste para el control voluntario de las extremidades.

El tracto corticoespinal ventral interviene en el control de los músculos del cuello, del tronco y de los músculos proximales de las extremidades, colaborando con la vía indirecta y los tractos asociados que se originan en el tronco del encéfalo para el control de la postura.

Vías descendentes del tronco del encéfalo

El tronco del encéfalo constituye un nivel intermedio entre la corteza motora y la médula espinal en la jerarquía del control motor, y además sus motoneuronas se sitúan al nivel inferior de la jerarquía motora, al igual que las de la médula espinal.

Las proyecciones motoras del tronco a la médula espinal están organizadas en vías que descienden lateral y medialmente. La vía lateral la forma el tracto rubroespinal, las vías mediales incluyen los tractos vestibuloespinales, los tractos reticuloespinales, y el tracto tectoespinal.

Función de la vía lateral: tracto rubroespinal

El tracto rubroespinal (24.15) es un tracto cruzado. Influye en el control voluntario de las extremidades contralaterales, ya que termina sobre las interneuronas y motoneuronas laterales de la zona intermedia, y del asta ventral de la médula espinal que inervan los músculos distales de las extremidades (antebrazo y mano, pero no los dedos, y parte inferior de las piernas y pies).

Del tracto rubroespinal depende la capacidad para los movimientos independientes de flexión de las extremidades y los hombros, fundamentalmente del codo y la mano, pero no de los dedos. El tracto rubroespinal colabora con el tracto corticoespinal lateral para el control de los movimientos independientes de las extremidades y  los hombros, pero su influencia se restringe al coda y a al mano, mientras que el tracto corticoespinal es el responsable de los movimiento independientes de los dedos.

A través de sus sinapsis sobre las interneuronas tiene una cierta contribución a funciones motoras que son controladas fundamentalmente a través de los sistemas mediales. El tracto rubroespinal tiene tendencia a inhibir los músculos extensores de las extremidades inferiores y a facilitar los músculos flexores.

Función de las vías mediales del tronco del encéfalo

Las vías mediales troncoencefálicas forman el componente más antiguo de los sistemas motores descendentes, e influyen sobre las motoneuronas mediales de la médula espinal, al igual que el tracto corticoespinal ventral, para el control de los músculos axiales y de los proximales de las extremidades. Las vías mediales del tronco del encéfalo (24.16) descienden por la columna ventral de la médula espinal y tienen terminaciones masivas en los niveles cervicales y torácicos superiores, aunque también alcanzan los niveles más caudales de la misma.

Estas vías sinaptan sobre las interneuronas mediales de la zona intermdia de la sustancia gris de la médula, y también directamente sobre algunas neuronas motoras mediales. Las interneuornas comisurales distribuyen bilateralmente la influencia de estos tractos descendentes, por lo que las vías mediales controlan las motoneuronas mediales de la médula espinal que inervan los músculos axiales y proximales de ambos lados del eje corporal. Además, las interneuronas propioespinales mediales distribuyen su influencia hasta niveles medulares lumbares, por lo que también influyen sobre los músculos proximales de las extremidades inferiores, aún en el caso de que no pasen del nivel cervical.

La amplitud de terminación de sus axones es importante para distribuir el control a mucho núcleos motores mediales, que están funcionalmente relacionados con el mantenimiento del equilibrio y de la postura. Constituye un sistema de movimiento básico que asegura la postura erguida del cuerpo, la integración de los movimientos del cuerpo y las extremidades, los movimientos de orientación del cuerpo y a cabeza, y la locomoción. Su función es proveer el sistema básico de control motor que puede ser modulado por los niveles superiores de la jerarquía motora.

El tracto reticuloespinal lateral bulbar, que desciende bilateralmente desde el núcleo gingantocelular de la formación reticular, tanto por su localización lateroventral en la médula espinal, como por su intervención en el control motor, comparte características con las vías laterales y mediales.

Los tractos reticuloespinales y vestibuloespinales que se originan en le tronco del encéfalo controlan una serie de ajustes posturales que mantiene la postura erguida del cuerpo, y su posición estable mientras se está realizan cualquier movimiento. La locomoción está facilitada por el tracto reticuloespinal lateral.

En humanos las vías descendentes del tronco del encéfalo controlan el mantenimiento de la posición erguida del cuerpo y su alineación en relación con la cabeza, y restauran automáticamente esta postura después de posibles desequilibrios. Además, controlan los aspectos posturales preparatorios que requiere cualquier movimiento voluntario (24.17).

Diversos tipos de información son importante para el mantenimiento de la postura: la propioceptiva que informa de la posición de las extremidades y de la posición de la cabeza respecto al cuerpo, la vestibular que señala la posición y la orientación de la cabeza, la cutánea que nos informa del contacto de pie con el suelo, y la visual que permite orientarse respecto al horizonte. Estas señales sensoriales se integran al nivel del tronco del encéfalo y disparan las respuestas automáticas que contribuyen al mantenimiento de la postura. Para integrar estos ajustes posturales en los movimientos voluntarios intervienen, además, circuitos corticales. Casa tracto descendentes hace su propia contribución al mantenimiento de la postura.

El tracto vestibuloespinal medial, realiza conexiones monosinápticas excitatorias e inhibitorias sobre las motoneuronas cervicales y torácicas que inervan los músuclos del cuello y de la espalda, además de sinaptar sobre las interneuronas y neuronas propioespinales mediales que influyen sobre ellas; algunos de sus axones excitan las motoneuronas ipsilaterales del cuello y otros inhiben a las contralaterales. Su función es estabilizar la cabeza en el espacio por acción sobre los músculos del cuello.

El tracto tectoespinal, es importante para la coordinación de la cabeza en movimientos orientativos hacia los estímulos visuales.

Los tractos reticuloespinal medial y vestibuloespinal lateral promueven reflejos antigravitatorios para mantener el cuerpo elevado o erguido contra la gravedad. Esta acción la realizan sin control directo descendentes de niveles superiores de la jerarquía motora. Los axones del tracto vestibuloespinal lateral realizan sinapasis excitatorias sobre interneuronas y neuronas porpioespinales que facilitan las motoneuronas alfa y gamma que inervan los músculos extensores de las extremidades superiores e inferiores, e inhiben las motoneuronas que inervan los músculos flexores de las mismas. Los núcleos reticulares pontinos oral y caudal se consideran la región facilitadora por excelencia de los reflejos espinales antigravitatorios para el mantenimiento de la postura erguida. El tracto reticuloespinal medial pontino que desciende desde ellos provoca una facilitación tónica de los músculos flexores de las extremidades superiores, y de los músculos extensores de las extremidades inferiores, lo que facilita el mantenimiento del cuerpo en contra de la gravedad.

El tracto reticuloespinal lateral, colabora con el tracto vestibuloespinal medial para el mantenimiento de la cabeza en la vertical del cuerpo. Sin embargo, esta no es su función principal El núcleo reticular gigantocelular desde el que desciende el tracto reticuloespinal lateral se considera una región inhibidora de los reflejos antigravitatorios espinales. Su acción principal es la tendencia a inhibir el reflejo de extensión antigravitatorio, inhibiendo las motoneuronas extensoras y las interneuronas asociadas, y facilitando las motoneuronas flexoras. Y como consecuencia, preparar el sistema músculo-esquelético para el movimiento. Esta influencia precede a las acciones antigravitatorias del tracto corticoespinal.

Los ajustes posturales se realizan a través de un mecanismo anticipatorio que predice las posibles perturbaciones que pueden ocurrir durante la realización de un movimiento voluntario, y en consecuencia antes de realizar el movimiento se producen una serie de ajustes posturales que están programados con anterioridad. Cuando este mecanismo falla, porque no era el adecuado o por falta de práctica, se pone en marcha un mecanismo compensatorio de retroalimentación provocado por la pérdida de equilibrio, retroalimentación sensorial (24.18).

Los tractos reticuloespinales controlan los ajustes posturales que preparan al cuerpo para los movimientos integrando las aferencias vestibulares, propioceptivas y visuales con las órdenes indirectas descendentes de la corteza motora (fibras corticorreticulares). Coordinan la postura y el movimiento por un mecanismo anticipatorio que predice la desestabilización y los fallos conductuales que ocurrirían si no se llevasen a cabo los ajustes posturales pertinentes, y producen éstos como respuestas preprogramadas que mantienen la estabilidad corporal.

Los tractos descendentes del tronco del encéfalo intervienen en el control de los movimientos que nos permiten desplazarnos de un sitio a otro, como andar o correr. Estos movimientos, denominados en conjunto locomoción, requieren la coordinación de contracciones alternas y rítmicas de los músculos extensores y flexores (24.19).

En la médula espinal, existen circuitos, o redes naturales, denominados generadores de acción central o generadores centrales de patrones, que generan patrones rítmicos (un conjunto de órdenes motoras que están estructuradas antes de que comience un movimiento y que pueden ser enviadas a los músculos con el ritmo correcto para que la secuencia se ejecute en ausencia de retroalimentación periférica), y de los cuales hay diversos modelos.

Las aferencias periféricas pueden modificar la actividad de los generadores de ritmos, al proveerles información respecto a cómo se están desarrollando los movimientos.

Estos generadores centrales de patrones de la médula espinal no son independientes de los sistema motores descendentes desde los niveles supraespinales. En el tronco del encéfalo residen los centros que activan los generadores centrales de los patrones rítmicos de la locomoción. Hay dos regiones cuya estimulación induce la locomoción. Una está muy próxima al núcleo subtalámico, región locomotora subtalámica, otra, está próxima al colículo inferior, en el mesencéfalo, y se denomina región locomotora mesencefálica. La región locomotora mesencefálica engloba el núcleo cuneiforme y la región caudal al mismo. A mayores intensidades de estimulación se produce un ritmo más rápido de locomoción. Estas regiones emiten señales que controlan el ciclo locomotor, y que es probable que las transmitan a la médula espinal a través de los tractos reticuloespinales y vestibuloespinales descendentes del tronco del encéfalo.

Los tractos descendentes del tronco del encéfalo intervienen tanto en el control de los mecanismos que mantiene la postura estática antigravitatoria del organismo, como en los que lo liberan de ella y le permiten prepararse para el movimiento facilitando una actividad flexora. Estos efectos son importantes para el mantenimiento de la postura, lo son también para el desarrollo de la locomoción. En el ciclo del paso se alternan la postura antigravitatoria (pisada) con la facilitación de la flexión (balanceo). Los generadores centrales de patrones son los responsables de determinar la frecuencia del paso, mientras que la fuerza muscular parece estar determinada por los tractos descendentes desde el tronco del encéfalo.

Con estos tracto colaboran dos vías aminérgicas descendentes, una vía noradrenérgica, que se originan en el locus coeruleus y en células de la formación reticular pontino-bulbar, y una vía serotoninérgica que se origina en los núcleos del rafe. Estas vías, que son activadas por la región locomotora mesencefálica, modulan la actividad de otras influencias descendentes.

Para que la locomoción se dirija a un objetivo y de un modo eficaz, evitando las posibles oscilaciones del terreno que se pida, intervienen estructuras que ocupan un nivel superiores en la jerarquía motora, entre ellas la corteza motora, que a través de sus vías directas e indirectas a través del tronco del encéfalo, adapta los patrones del movimiento a las demandas del entorno, modificando los patrones estereotipados de la locomoción generados a nivel de la médula espinal.

La médula espinal y el tronco del encéfalo aportan patrones elementales de control motor, pero que son de gran importancia en el control motor general ya que, aunque puedan estar ajustados y modulados por niveles superiores de la jerarquía motora, permiten que los niveles superiores puedan centrar su actividad en controlar movimientos que requieren mecanismos más complejos.

Existe un trastorno motor asociado a las vías descendentes del tronco del encéfalo. Personas que sólo mantienen funcionalmente activo su encéfalo posterior y la médula espinal, mantienen un estado postural que se denomina rigidez descerebrada. En humanos cuando también esta funcionalmente inactivo el núcleo rojo se produce una rigidez por descorticación, que se caracteriza por la flexión de los brazos y la extensión de las piernas, debido a su acción diferente sobre los músculos de las extremidades superiores e inferiores.

el cerebelo

Además de los tres niveles jerárquicos, hay otras dos estructuras subcorticales que regulan funciones motoras: el cerebelo y los ganglios basales, son centros importantes para el control motor y ejercen principalmente su influencia a través de conexiones con los centros motores en los que se originan los tractos motores descendentes y, por tanto, se consideran centros moduladores del control motor.

El cerebelo interviene en el control de diversos parámetros del movimiento como el inicio, la terminación, la dirección o la velocidad del mismo. Es fundamental en los movimientos en los que intervienen múltiples articulaciones. Los pacientes que han sufrido daños en el cerebelo presentan demoras en el inicio y en la terminación de los movimientos, y alteraciones en la sincronización de las contracciones musculares, lo que provoca, por ejemplo, incapacidad para realizar movimientos repetitivos en los que es fundamental la coordinación de contracciones entre los músculos agonistas y antagonistas. Entre las alteraciones más aparentes está la descoordinación de los movimientos en los que intervienen múltiples articulaciones, como andar. Una de las manifestaciones más claras de la pérdida de sincronización es la descomposición de los movimientos en sus componentes individuales, por lo que pierden continuidad y suavidad.

El cerebelo compara las órdenes motoras descendentes con la información acerca de los movimientos que se están realizando, y actúa sobre el tronco del encéfalo y sobre la corteza motora para aportar precisión a los movimientos, corrigiendo los errores que les desvían del curso deseado, ya sea a nivel de ejecución actuando sobre las vías descendentes, o modificando los programas motores al enviar su influencia a la corteza premotora.

Cada una de las divisiones funcionales del cerebelo se ocupa de aspectos diferentes del control motor mediante su influencia sobre los tractos motores. En cada uno de los núcleos profundos del cerebelo –dentado, interpuesto y fastigio–, junto a los núcleos vestibulares y la corteza del cerebelo a la que están asociados, forman unidades funcionales que actúan en paralelo para controlar diferentes movimientos corporales en función de sus aferencias y eferencias (24.20).

El vestibulocerebelo, que corresponde anatómicamente con el lóbulo floculonodular, recibe información vestibular procedente del órgano vestibular y de los núcleos vestibulares acerca de la orientación de la cabeza respecto a la gravedad, y de los movimientos de la cabeza. Cualquier alteración de la orientación del cuerpo respecto a la gravedad llega al vestibulocerebelo. Desde él se envían señales correctivas a los núcleos vestibulars, de los que surgen los tractos vestibuloespinales que influyen sobre las motoneuronas espinales que controlan los músculos del cuello, los axiales y los proximales de las extremidades para modificar la postura y restablecer el equilibrio. Las lesiones en el vestibulocerebelo producen inestabilidad tanto al mantenerse quieto de pie como durante la ejecución de movimientos.

El espinocerebelo recibe información cutánea y propioceptiva de toda la superficie corporal y de la cabeza, a través de los tractos espinocerebeloso dorsal, cuneocerebeloso y trigeminocerebelos. Esta retroalimentación sensorial desde la periferia aporta al espinocerebelo una información que representa los efectos que las órdenes motoras descendentes están produciendo sobre los músculos además, a través de los tractos espinocerebelosos rostral y ventral, el espinocerebelo recibe copias de las órdenes motoras descendentes que están llegando a las motoneuronas de la médula espinal. Esta retroalimentación interna, denominada copia eferentes, le permite comparar la acción que se pretende realizar con la que se está llevando a cabo en los músculos, y cuando se detectan disonancias en el espinocerebelo se generan señales que corrigen estos errores. Estas señales no se transmiten directamente a la médula espinal, sino indirectamente a través de los sistemas motores descendentes del tronco del encéfalo.

Cada uno de los componentes del espinocerebelo, el vermis y la zona intermedia de los hemisferios, influye sobre distintas vías descendentes. La zona intermedia de los hemisferios, a través de los núcleos interpuestos, proyecta al núcleo rojo contralateral. A través de su acción sobre el tracto rubro espinal, la zona intermedia influye sobre los músculos distales de las extremidades facilitando el tono muscular flexor. A través del tálamo, el espinocerebelo también puede actuar sobre los tractos descendentes de la corteza motora para modular la ejecución de los movimientos voluntarios . La inactivación de los núcleos interpuestos provoca un severo temblor durante los movimientos de alcance, pero no al sentarse, al tenerse de pie o al andar. Se han relacionado con la facilitación de las motoneuronas gamma, y se ha propuesto que el temblor causado por su inactivación se debe a que la consiguiente inactivación de estas motoneuronas hace menos efectivo el reflejo de extensión, provocando la reducción del tono muscular.

Las células de Purkinje del vermis, disminuyen la actividad de las neuronas del núcleo vestibular lateral, con lo que disminuye el tono muscular extensor en las extremidades. A través del núcleo fastigio también influye sobre la formación reticular pontina y bulbar. Así, a través de los tractos vestibuloespinales y reticuloespinales interviene en el control de la postura y en la locomoción. En humanos no está claro si la lesión en esta zona del cerebelo produce aumento del tono muscular, lo que sí provoca es un característico modo de andar vacilante o titubeante, denominado atáxico.

El cerebrocerebelo corresponde anatómicamente al hemisferio lateral de la corteza cerebelosa y al núcleo dentado. De las tres divisiones funcionales del cerebelo, el cerebrocerebelo es el sistema motor fundamentalmente modulador de los sistemas motores descendentes de la corteza. En el cerebrocerebelo converge información descendentes de la corteza e información de distintos sistemas sensoriales. A través de los núcleos pontinos recibe una gran proyección de la corteza motora (4 y 6), y también de otras áreas de la corteza cerebral como de la corteza somatosensorial primaria, de la corteza de asociación parietal posterior, y de las áreas visuales de orden superior.

El cerebrocerebelo envía sus proyecciones exclusivamente a la corteza motora contralateral (área motora primaria y corteza premotora), haciendo relevo en los núcleos ventral lateral caudal y ventral posterolateral del tálamo, donde termina la forma somatotópica. Otras eferencias del cerebrocerebelo terminan en la región parvocelular del núcleo rojo (región distinta de la que surge del tracto rubroespinal), desde el cual llegan a la oliva inferior y retornan al cerebelo.

La interconexión del cerebrocerebelo con las áreas motoras de la corteza hacen posible que reciba información tanto de la planificación de movimientos como de las órdenes motoras que están enviando los tractos motores descendentes de la corteza y que, en consecuencia, pueda modular la actividad de la corteza motora para la planificación de nuevos movimientos, y par la ejecución suave y precisa de los mismos. Su objetivo es la coordinación de los movimientos voluntarios.

Las lesiones o la inactivación reversible del cerebrocerebelo producen demoras en el incio de los movimientos. Este se debe a que el cerebrocerebelo participa en la preparación de los movimientos y envía a la corteza motora órdenes importantes para dispara el inicio de los mismos. El cerebrocerebelo interviene en este proceso en asociación con la corteza premotora. Su intervención programadora es fundamental en los movimientos en los que intervienen múltiples articulaciones y en los fraccionados de los dedos. Cuando se lesiono, o se inactiva se produce una descomposición de los movimientos en sus componentes simples, en lugar de ocurrir simultáneamente en las articulaciones implicadas, con lo que los movimientos pierden suavidad y coordinación. El cerebrocerebelo interviene también en la coordinación temporal de los movimientos determinado el momento en el que ese debe enviar las señales de control a los diferentes músculos. Los movimientos rápidos normales implican una secuencia sincronizada de los músculos agonistas y antagonistas para el inicio y la terminación del movimiento en el momento oportuno. Esta coordinación se pierde si se inactiva experimentalmente o existe una lesión en el cerebrocerebelo. Se produce una demora tanto de la activación de loa agonistas, que es necesaria para el inicuo del movimiento, como de la activación de los antagonistas, necesaria para detener el movimiento. Por tanto, se produce una demora en la terminación de los movimientos. En los pacientes con lesiones del cerebelo, la demora en la desaceleración hace que los movimientos rápidos se sobrepasen y se produzca un movimiento no intencionado en la dirección opuesta, un error que el intentar corregirlo produce otro. Así, al intentar terminar un movimiento se produce una descoordinación, temblor terminal. Su función fundamental es la programación de secuencias coordinadas de movimientos y la coordinación temporal de las mismas.

Circuito funcional básico del cerebelo

En su organización existe una gran diferencia entre el número de aferencias que recibe y el número de eferencias que emite (40/1). Esto indica que en sus circuitos existe una gran integración antes de enviar las señales. (24.21) características. Fibras aferentes al cerebelo, musgosas y trepadoras, influyen sobre las células de los núcleos profundos y de la corteza del cerebelo, aunque parece que no en la misma magnitud.

Ambos tipos de fibras son excitadoras, pero finalizan en diferente capa de la corteza del cerebelo y parece que intervienen en diferentes aspectos del control motor. Las células efectoras del circuito son las células de Purkinje, que envían señales inhibidoras a los núcleos profundos, y las células de éstos, que envían señales excitadoras fuera del cerebelo.

Ambos tipos de células son espontáneamente activas en ausencia de aferencias excitadoras, y durante el movimiento se altera su patrón tónico de disparo en reposo como consecuencia de la influencia de las aferencias excitadoras. Las fibras musgosas parece que modifican más la tasa de disparo de las células del cerebelo durante la ejecución y coordinación de los movimientos. Cada fibra musgosa sinapta con muchas células granulares, y cada una de éstas, a través de las fibras paralelas, sinapta sobre otras muchas células de Purkinje, con lo que se produce una gran divergencia de la excitabilidad de una sóla fibra musgosa sobre muchísimas células de Purkinje, sobre cada célula de Purkinje, a su vez, convergen las señales de gran cantidad de fibras musgosas, ya que muchas fibras paralelas, sinaptan sobre una sola célula de Purkinje. El neurotransmisor de las fibras paralelas es el glutamato y provoca una apertura de canales selectivos para el Na+, que produce potenciales excitadores postsinápticos (PEPs) de pequeña amplitud en las células de Purkinje. De modo que se requiere el reclutamiento de muchas sinapsis de fibras paralelas para que la sumación espacio-temporal de PEPs dispare un potencial de acción en las células de Purkinje. Las fibras trepadoras, sin embargo, entran directamente en la capa molecular y cada fibra trepa por el soma y la zona proximal de las dendritas de muy pocas células de Pukinje (1-10). Cada célula de Purkinje, recibe, exclusivamente, sinapsis de una sóla fibra trepadora, es decir, de una sóla célula de la oliva inferior. Estas sianpsis, cuyo neurotransmisor es el aspartato, provocan la apertura de los canales de Ca2+, y son muy excitadoras, de modo que un único PEP dispara un potencial de acción en la célula de Purkinje, que se denomina espiga compleja, ya que la espiga inicial va seguida por una ráfaga o tren de pequeños potenciales de acción. Estas fibras parece que intervienen en la detección de desviaciones de los movimientos, y en la aprendizaje de otros nuevos. Se considera que su función no está tanto relacionada con la producción de potenciales de acción, como con la modificación del metabolismo de la célula de Purkinje producido por la entrada de Ca2+, y que esto es fundamental para el aprendizaje motor.

Las señales que emiten las células de Purkinje hacia los núcleos profundos no sólo dependen de las aferencias excitadoras de las aferencias musgosas y trepadoras, sino también del procesamiento que ocurre entre las interneuronas locales. La acción de las interneuronas modula la excitabilidad de las células de Purkinje y aumenta la precisión del tránsito de señales a través de la corteza cerebelosa. Las células estrelladas reciben excitación aferente desde las fibras paralelas, y sus axones realizan sinapsis inhibidoras con las dendritas de las células de Purkinje. Las células en cesto también reciben excitación aferente desde las fibras paralelas, y sus axones realizan sinapsis poderosamente inhibidoras próximas al segmento inicial del axón de las células de Purkinje. Además, la disposición de sus axones, perpendiculares a las fibras paralelas, les permite extender la inhibición a células de Purkinje que están a cierta distancia. Dado que las fibras paralelas activan a las células en cesto al tiempo que a las células de Purkinje, esta coactivación produce la inhibición de muchas células de Purkinje próximas a las que están siendo excitadas por las fibras paralelas. Así se reduce considerablemente el número de células de Purkinje excitadas por las fibras musgosas, y dado que la acción de las células de Purkinje es inhibidora sobre sus blancos (los núcleos profundos), se reduce la inhibición sobre ellos.

Las células Golgi también reciben excitación aferentes desde las fibras paralelas. Su acción moduladora no se realiza directamente sobre las células de Purkinje, sino a través de las células granulares. Sus axones hacen sinapsis inhibidoras sobre las dendritas de las células granulares en los glomérulos cerebelosos, y así reducen indirectamente la excitación que llega a las células de Purkinje por las fibras musgosas. Las fibras trepadoreas, además de su acción excitadora directa sobre las células de Purkinje, realizan sianpsis sobre las interneuronas inhibidoras a través de las cuales extienden la inhibición alrededor de la única célula de Purkinje excitada por la fibra trepadora. Las células de Purkinje emiten colaterales que inhiben a las células Golgi, que a su vez inhiben a las células granulares, esta inhibición de la inhibición permite el tránsito de la excitación desde las células granulares a las células de Purkinje. Las células de Purkinje reciben gran cantidad de aferencias desde los núcleos profundos, ya que éstos emiten colaterales axónicos que retornan hacia las mismas regiones de la corteza cerebelosa de la que reciben impulsos. Así las mismas señales que se proyectan desde los núcleos cerebelosos profundos hacia las zonas descritas del encéfalo, también se retroalimentan hacia la corteza cerebelosa.

El neurotransmisor de las células de Purkinje es el ácido gamma-aminobutríco (GABA). Las células de los núcleos profundos integran las aferencias directas de las fibras musgosas y trepadoras, con las señales, ya integradas, de las células de Purkinje, y cambian su frecuencia de disparo enviando señales excitadoras hacia sus células de destino para coordinar la ejecución de los movimientos, o para modificar la planificación motora en la realización de otros nuevos.

Modelo para explicar la intervención del cerebelo en la coordinación de los movimientos: Los elementos fundamentales (24.22) son la consideración de que existe una representación corporal en los núcleos profundos, similar a la existente en los núcleos talámicos a los que éstos proyectan, y las características anatómicas del cerebelo, fundamentalmente la longitud de las fibras paralelas y la disposición ordenada de las células de Purkinje.

Las fibras paralelas son muy largas y unen haces o grupos de células de Purkinje que inhiben grupos de células en su núcleo profundo correspondiente. En cada núcleo profundo existe una organización somatotópica, de modo que cada parte del núcleo controla diferentes partes del cuerpo. Las células de Purkinje unidas por un haz de fibras paralelas realizan sinapsis en el núcleo profundo de una manera ordenada, de modo que afectan grupos de músculos adyacentes del cuerpo. Así, los grupos de células de Purkinje unen dentro de cada núcleo partes adyacentes del cuerpo, y pueden también unir dos núcleos. Estas uniones se proponen en el modelo como el mecanismo por el que el cerebelo coordina el movimiento.

los ganglios basales

Los ganglios basales –cuerpo estriado, núcleo subtalamico y sustancia negra– forman un sistema funcional (cap. 15) de gran importancia para el control motor. La alteración de los ganglios basales produce trastornos motores que implican la aparición de movimientos involuntarios, ej. corea de Huntington y la enfermedad de Parkinson.

No forman parte de los sistemas motores descendentes, sino que su intervención en el control motor se realiza, fundamentalmente, por bucles de retroalimentación entre los diversos componentes, y en conjunto, a través del tálamo, con la corteza de asociación prefrontal y con la corteza motora, de un modo muy especial con el área motora suplementaria. (24.23) Los ganglios basales intervienen fundamentalmente en la planificación y en la fase de inicio de los movimientos. También pueden intervenir en el inicio de los movimientos generados internamente, es decir, en ausencia de estimulación externa.

Las neuronas de mediano tamaño con espinas del neoestriado son las receptoras de las aferencias del cuerpo estriado. Estas neuronas tienen muy poca o ninguna actividad espontánea, y son transitoriamente activadas por las aferencias que reciben. Sin embargo, las neuronas del globo pálido, un efector fundamental del sistema, tienen una gran actividad espontáneas, es decir, son tónicamente activas (24.24).

La corteza cerebral influye sobre el neoestriado a través del neurotransmisor excitador glutamato (GLU). Las neuronas corticales realizan sus sinapsis excitadoras sobre las neuronas de proyección del neoestriado, las neuronas de tamaño mediano con espinas, que se agrupan en módulos que tienen características neuroquímicas propias. Estas neuronas liberan el neurotransmisor inhibitorio GABA, y junto a él liberan neuropéptidos. Algunas liberan GABA y sustancia P (SP), y otras GABA y encefalinas (ENK). Además hay interneuronas que contienen acetilcolina (ACh) y somatostina (SS). Por tanto, el neoestriado es bastante hetereogéneo neuroquímicamente. Los centros efectores del sistema son homogéneos en cuanto a sus señales de salida. El globo pálido medial (GPM) y la sustancia negra reticulada (SNr) son también inhibitorios, ya que sus neuronas liberan GABA. Aunque la sustancia negra reticulada no está tónicamente activa, la activación tónica del globo pálido medial inhibiría de modo tónico a sus núcleos talámicos de proyección, sin embargo, su efecto depende de las señales que llegan al centro receptor de sistema, esto es al neoestriado. Las dos fuentes principales de aferencias al neoestriado (cap. 15) son la corteza cerebral y la sustancia negra compacta.

 La acción inhibidora de los centros efectores de los ganglios basales se libera transitoriamente cuando al corteza cerebral envía sus señales excitadoras a las neuronas del neoestriado que proyectan directamente sobre ellos (GABA/SP). Frecuentemente estas neuronas del neoestriado se activan transitoriamente antes del inicio de los movimientos y, disminuyen o cesan su actividad durante el desarrollo de los mismos. Las vías directas desde el neoestriado al globo pálido medial y la sustancia negra reticulada producen la inhibición de sus señales inhibitorias de salida y, finalmente, la activación de las neuronas de los núcleos talámicos, que parecen ser excitadoras. Estas señales talámicas excitadoras pueden así facilitar el movimiento al actuar sobre las áreas de las corteza cerebral implicadas en el control motor.

Cuando las señales excitadoras de la corteza cerebral activan las neuronas del neoestriado que proyectan indirectamente, esto es a través del núcleo subtalámico (NST), a los centros efectores, se produce un efecto distinto. Las señales excitadoras de la corteza cerebral activan las neuronas inhibitorias del neoestriado, que inhiben a las neuronas inhibitorias del globo pálido lateral (GPL) quedando así inhibidas sus señales inhibitorias al núcleo subtalámico. Al quedar éste liberado de la inhibición, envía sus señales excitadoras a los núcleos efectores, y éstos, a su vez, inhiben a los núcleos talámicos. Esta inhibición reduciría la excitación de las áreas de la corteza implicadas en el control motor, y por tanto, inhibiría la producción de movimientos.

La otra gran proyección al neoestriado es que procede de la sustancia negra compacta (SNc), que es una proyección dopaminérgica (DA). La DA produce efectos diferentes en distintas poblaciones del neoestriado, ya que inhibe a las neuronas que proyectan al globo pálido lateral, la vía indirecta de acción sobre los centros efectores, pero excita a las neuronas que proyectan directamente al globo pálido medial y a la sustancia negra reticualda. Así, ya sea inhibiendo la acción de la vía indirecta, o facilitando la acción de la vía directa, la DA parece facilitar el movimiento.

La acción, facilitadora e inhibidora del movimiento, de estos circuitos neuroquímicos, se contrarresta en una situación normal. Pero esta situación de equilibrio se rompe cuando se produce alguna alteración en el sistema y, como consecuencia aparecen graves trastornos motores.

Los efectos de esta reducción en su actividad (24.25 y 24.26) pueden deberse tanto a la destrucción o pérdida de neuronas del núcleo subtalámico, como de las neuronas del neoestriado que proyectan sobre el globo pálido lateral, o la disfunción de cualquiera de ellos. El resultado final parece ser que produce una desinhibición de los núcleos talámicos de proyección, lo que tiene como consecuencia un aumento de su influencia excitadora sobre las áreas motoras de la corteza.

Los trastornos hipocinéticos (24.27), Parkinson, se producen por la alteración de la vía DA de la sustancia negra. La degeneración de gran parte de las neuronas dopaminérgicas de la sustancia negra, y de sus proyecciones al neoestriado, produce cambios en la actividad de las neuronas de proyección del neoestriado. La DA normalmente inhibe las neuronas que proyectan al globo pálido lateral, al no existir esta inhibición, como consecuencia de la degeneración de la sustancia negra compacta, las neuronas del globo pálido lateral se hacen mucho más activas. Por el contrario, al faltar la DA que normalmente excita las neuronas que proyectan al globo pálido medial y a la sustancia negra reticulada, se disminuye enormemente la actividad de éstos .El resultado final es que se rompe el equilibrio entre ambas vías, y la vía indirecta, a través del núcleo subtalámico, produce una gran activación de las neuronas inhibitorias de los centros efectores, globo pálido medial y sustancia negra reticulada, que inhiben  los núcleos talámicos de proyección. La enorme reducción de las señales excitadoras de los núcleos talámicos sobre las áreas motoras de la corteza cerebral parece explicar muchos de los síntomas característicos de este trastorno, como la dificultada para iniciar los movimientos, sobre todo cuando el sujeto está sentado, la pobreza de movimientos voluntarios, y ala lentitud en su ejecución.

Conclusión: Los ganglios basales intervienen en el control motor regulando, o modulando, las funciones de las áreas de la corteza cerebral que intervienen en el control motor, al igual que lo hacen los hemisferios laterales del cerebro. Estas áreas de la corteza cerebral, que constituyen el nivel superior de la jerarquía motora, incluyen áreas de asociación cortical que intervienen en los prolegómenos de los actos motores, y aquéllas que se denomina áreas motoras porque su estimulación provoca movimientos, y envían proyecciones descendentes que regulan la actividad en niveles inferiores de la jerarquía motora. Uno de estos niveles es el tronco del encéfalo, y las proyecciones directas de la corteza motora sobre el mismo controlan la actividad de las motoneuronas que inervan los músculos de la cabeza para la realización de los movimientos voluntarios. Las proyecciones de la corteza motora a los núcleos del tronco cerebral en los que se origina, a su vez, tractos descendentes, son vías indirectas por las que estas áreas corticales influyen en el control de actos motores que, como la postura o la locomoción dependen de la influencia que estas vías troncoencefálicas descendentes ejercen sobre el nivel inferior de la jerarquía motora, la médula espinal. Ésta, como nivel inferior de la jerarquía motora está sometida a la influencia directa de las órdenes descendentes de la corteza motora, sobre todo para la realización de los movimientos que requieran mayor precisión, como ocurriría en cualquier organización jerárquica. Los niveles inferiores de la jerarquía motora, no obstante también realizan actos motores con independencia de las órdenes descendentes desde los niveles superiores de la jerarquía motora. Por tanto, el control motor está distribuido en distintos sistemas, entre los que opera una organización jerárquica, y también vías paralelas que aseguran el tránsito de las señales. El cerebelo y los ganglios basales son los sistemas moduladores de esta organización jerárquica.
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