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CELULAS HORIZONTAIS Ha outra classe de neurd-
nios na retina, denominada células horizontais. Esses
neurdnios modulam o fluxo de informacio dentro da
retina ao conectar as células “verticais” lateralmente.
Estas sio as chamadas células borizontais e amdcrings.
As primeiras mediam interagdes entre as c€lulas recep-
toras e as bipolares, enquanto as células améicrinas me-
diam as interagdes entre as células bipolares e ganglio-
nares. As células horizontais e amacrinas sio essenciais
para conquistar a sensibilidade de contraste. Apesar de
parecer que hi interconexdes complexas entre as cé-
Julas receptoras e outros neurdnios antes do ouiput fi-
nal da célula ganglionar ser alcancado, os tratos e as
funcdes de classes diferentes de células sio simples.

Vamos olhar o trato da célula bipolar. Ha dois ti-
pos de tratos que envolvem células bipolares, o “di-
reto” e o “lateral”. No trato direto, um cone, por
exemplo, faz uma conexio direta com a célula bipo-
lar, que faz uma conexio direta com a célula ganglio-
nar. No trato lateral, a atividade dos cones € transmi-
tida para as células ganglionares laterais a eles por
meio das células horizontais ou amicrinas. A Figura
3.11 mostra essas possibilidades organizacionais
(Dowling, 1987).

No trato direto, cones (ou bastonetes) conectam
diretamente s células bipolares com as areas recepti-
vas centradas ou nio centradas. O campo receptor de
uma célula é a drea especifica da retina na qual a célula
é sensivel quando aquela parte da retina € iluminada. O
campo receptor pode ser excitatério ou inibitorio, au-
mentando ou diminuindo o potencial de membrana da
célula. Os campos receptores das células bipolares (¢
das células ganglionares) sio circulares. No centro da
retina, 0s campos receptores si0 pequenos, enquanto
na periferia 0s campos receptores sao grandes. O
termo centrado significa que a célula tem uma porgao
central excitatéria do campo receptor, com uma area
a0 redor inibitoria. O termo ndo centrado refere-se ao
caso oposto com um centro inibitério e ao redor exci-
tatério (Dowling, 1987).

Como as células adotam as caracteristicas antago-
nistas circunjacentes? Aparentemente, as cclulas hori-
zontais na irea circunjacente ao campo receptor (CR)
das células bipolares fazem conexdes 20s COnes no cen-
tro da 4rea. Quando a luz brilha na periferia do campo
receptor, as células horizontais inibem os cones adja-
centes a eles. Cada tipo de célula bipolar faz, entdo,
uma sinapse com o tipo correspondente de c€lula gan-
glionar: centrada € nio centrada, e faz conexoes exci-
tatdrias com essa célula ganglionar.

Células centradas oferecem poucos potenciais de
acio no escuro e sio ativadas quando seus CR sao ilumi-
nados. Quando a periferia do CR das células centradas é
iluminada, ela inibe o efeito da estimula¢io do centro.
As células ganglionares niio centradas, da mesma forma,

mostram inibicdo quando a luz € direcionada ao centro
de seu CR e disparam em um ritmo rapido, logo apés a
Iuz ter sido desligada. Elas também sdo ativadas se a luz
é direcionada apenas a periferia de seu CR.

Células ganglionares também sio influenciadas
pela atividade das células amicrinas. Muitas c€lulas
amAacrinas funcionam de modo similar as células hori-
zontais, transmitindo estimulos inibitérios de células
bipolares proximas para as c€lulas ganglionares, au-
mentando a sensibilidade de contraste.

Esses dois tipos de tratos (centrados e nio centra-
dos) de processamento da informagao da retina sao dois
exemplos de processamento distribuido em paralelo
de informacio similar dentro do sistema nervoso. Fala-
mos de uma #nibicdo centro/adjacéncia similar nos
campos receptores dos receptores cutineos. Qual € o
proposito desse tipo de inibico? Ao que parece, € muito
importante na deteccio de contrastes entre-objetos €
ndo na intensidade absoluta de Iuz produzida ou refle-
tida pelo objeto. Essa inibi¢ao permite detectar as bor-
das dos objetos facilmente. E muito importante na loco-
mogio, quando estamos descendo escadas e precisamos
ver o limite dos degraus. Também é muito importante na
funcio de manipulagiio, para que sejamos capazes de de-
terminar a forma exata de um objeto para preensao.

As células ganglionares enviam seus axonios, por
meio sdo nervo Gptico, para trés regides diferentes no cé-
rebro, o niicleo geniculado lateral, o pré-tectal e o coliculo
superior (Wurtz e Kandel, 2000a). A Figura 3.11 mostra as
conexdes ao micleo geniculado lateral do tilamo.

Tratos visuais centrais

NUCLEQ GENICULADO LATERAL Para compreender
quais partes da retina e do campo visual estdo repre-
sentadas nessas diferentes ireas do cérebro, vamos dis-
cutir primeiramente a configuracao dos campos visuais
e da hemirretina. A metade esquerda do campo visual
projeta a metade nasal (medial — ao lado do nariz) da
retina do olho esquerdo e a metade temporal (lateral)
da retina do olho direito. O campo visual direito pro-
jeta a metade nasal da retina do olho direito € a me-
tade temporal da retina do olho esquerdo (Wurtz ¢
Kandel, 20002).

Portanto, os nervos épticos dos olhos esquerdo e
direito deixam a retina no disco optico, na parte poste-
rior. Eles caminham até o quiasma 6ptico, onde os ner-
vos de cada olho se juntam, e os axdnios do lado nasal
dos olhos cruzam, enquanto os do lado temporal nao
cruzam. Nesse ponto, o nervo Optico se torna ¢ trato
ptico. Devido a esse rearranjo dos nervos Opticos, o
trato 6ptico esquerdo tem um mapa do campo visual di-
reito. Isso é semelhante ao encontrado no sistema soma-
tossensorial, no qual as informagoes do lado oposto do
corpo sio representadas no talamo € no cortex.



Um dos alvos das células no trato 6ptico é o niicleo
geniculado lateral (NGL) no tdlamo. O NGL tem seis ca-
madas de c€lulas, que mapeiam o campo visual contra-
lateral. As células ganglionares de diferentes 4reas proje-
tam em pontos especificos do NGL, mas assim como nos
mapas somatossensoriais do corpo, certas areas sio re-
presentadas de forma mais enfatica do que outras. A f6-
vea da retina, que utilizamos para visio de alta acuidade,
€ representada em um grau muito mais alto do queaarea
periférica. Cada camada do NGL recebe estimulos de um
unico olho. As duas primeiras camadas (as mais ventrais)
540 as camadas magnocelulares (células grandes), e as
camadas 4 a 6 sdo as camadas parvocelulares (células
pequenas). As células de projeciio de cada camada en-
viam axonios ao cortex visual (Wurtz e Kandel, 2000a).

Os campos receptores dos neur6nios no NGL sio
muito semelhantes aqueles encontrados nas células gan-
glionares da retina. Ha tratos separados de campo recep-
tores centrados e ndo centrados. As camadas magnoce-
lulares aparentemente estio envolvidas na anilise do
movimento da imagem visual (elas tém alta resolucio
temporal € detectam mudangas rapidas no padrio) e nos
detalhes grosseiros de um objeto (elas tém baixa resolu-
¢do espacial), com quase nenhuma resposta a cores, en-
quanto as camadas parvocelulares funcionam na visio a
cores e em uma andlise estrutural mais detathada (alta re-
solucio espacial e baixa resolugdo temporal). Portanto,
as camadas magnocelulares serdo mais importantes na
funcio motora como no controle de equilibrio, em
que o movimento do campo visual fornece informagio
sobre o balangar do nosso corpo e sobre o alcance dos
objetos em movimento. As camadas parvocelulares se-
rio mais importantes nas fases finais do alcance ao ob-
jeto, quando treinamos a preensio com mais precisao.

Surpreendentemente, apenas 10 a 20% dos esti-
mulos vém da retina, sendo o restante vindo do cértex
¢ da formagcio reticular do tronco encefilico. Esses sio
os circuitos de feedback, provavelmente modulando o
tipo de informagdo que parte da retina para centros su-
periores. Isso sugere que um dos aspectos mais impor-
tantes do processamento sensorial é a escolha dos esti-
mulos que sdo mais importantes para um individuo se
ater em um dado momento, e que cada individuo pode
ter diferentes percep¢Ges de um certo evento de acor
do com os estimulos sensoriais que seu sistema per-
mite ir para centros perceptuais superiores (Wurtz e
Kandel, 2000a).

COLICULO SUPERIOR  Os axénios das células gangliona-
res no trato optico também terminam no coliculo supe-
rior (além dos estimulos visuais indiretos vindo do cértex
visual). O coliculo superior esti localizado posterior-
mente ao tilamo, no teto do mesencéfalo, como de-
monstrado na Figura 3.11. Foi sugerida a hip6tese de que
0 coliculo superior mapeia o espaco visual a0 nosso redor
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nio somente em termos visuais, mas também auditivos e
somatossensoriais. Esses trés mapas sensoriais no coliculo
superior sdo diferentes dos vistos no cértex sensorial.
Areas corporais nio sio mapeadas aqui em relacio a den-
sidade de células receptoras, em uma irea em particular,
mas em relagio 2 retina. Areas proximas i retina (o nariz)
$20 mais representadas que areas mais distantes (a mio).
Para qualquer parte corporal, os mapas visual, auditivo e
somatossensorial sao alinhados em diferentes camadas no
coliculo. Isso significa que quando um amigo lhe cumpri-
menta, estando em uma bicicleta, os neurdnios do coli-
culo superior sio ativados, representando uma localiza-
¢ao espacial especifica dentro do campo visual onde ele
S¢ MOove, € €sses mesmos neurdnios no coliculo superior
também serdo ativados quando a voz dele estiver na
mesma localizagio espacial (Wurtz e Kandel, 2000a).

Além desses trés mapas, localizados nas partes su-
perior e intermedidria das sete camadas do coliculo, o
mapa motor esta localizado em camadas mais profun-
das do coliculo. Por meio desses neurdnios de oultput,
o coliculo controla os movimentos sacadicos do olho
que levam o movimento do olho a um estimulo especi-
fico. O coliculo superior envia, entio, outputs para (a)
regides do tronco encefilico que controlam os movi-
mentos oculares; (b) para o trato tetospinal, que me-
deia o controle reflexo do pescoco e da cabega; e (¢) pa-
ra o trato teto-pontino, que projeta-se ao cerebelo para
mais processamento do controle olho-cabeca.

REGIAQ PRE-TECTAL Células ganglionares também
terminam na regido pré-tectal, que é anterior ao coli-
culo superior. A regido pré-tectal € um importante cen-
tro de reflexo visual envolvido nos reflexos pupilares
do olho, em que a pupila contrai em resposta 2 luz di-
recionada a retina,

Cértex visual primario

Do NGL sio projetados axdnios para o cértex visual
Drimdrio (também denominado “cértex estriado™ para
aarea 17 de Brodmann, que esta no lobo occipital (Fig.
3.1D). Os estimulos de ambos os olhos alternam pelo
cortex estriado, produzindo as “colunas de dominincia
ocular”. Células de output do cortex visual primario
(VD) projetam-se, entdo, para a drea 18 de Brodmann
(V2), de onde neurdnios se projetam para o cortex me-
diotemporal (MT) (irea 19) para o cértex inferotempo-
ral (areas 20, 21) e para o cortex parietal posterior (irea
7). Além disso, os outputs vio para o coliculo superior
e também se projetam de volta a0 NGL (controle de
JSeedback). O cortex visual primirio contém um mapa
topografico da retina. Ainda, existem outras seis repre-
sentagdes da retina somente no lobo occipital.

Os campos receptores das células no cértex visual
nio s4o mais circulares, e sim lineares: a luz deve estar no
formato de uma linha, uma barra ou uma aresta para ex-
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cita-los. Essas células sio classificadas como células
simples ou complexas. As células simples respondem
as barras, com um centro excitatério e circunjacente
inibitorio, ou vice-versa. Elas também tém um eixo es-
pecifico de orientagio, no qual a barra € o mais eficien-
te na excitacio da célula. Todos os eixos de orientacdo
para todas as partes da retina estdo representados no
cortex visual. Resultados de experiéncias realizadas
por Hubel e Wiesel (1959, 1962) sugerem que esse cam-
po receptivo, com o formato em barra, seja criado a par-
tir de muitos neurdnios geniculados com campos recep-
tores circulares parcialmente sobrepostos em uma linha,
convergindo em uma célula cortical simples. Foi sugeri-
do que células complexas tém estimulo convergente de
muitas células simples. Portanto, seus campos recepto-
res sdo maiores que os das células simples e t€m um eixo
critico de orientaciio. Para muitas c€lulas complexas, o
estimulo mais \til € o0 movimento por meio do campo.

As mudancas especificas na orientaciio do eixo por
meio das colunas siao interligadas com a presenca de
células que respondem ao estimulo de cor, organizadas
em formas cilindricas, conhecidas como gotas.

Em resumo, observamos que o cértex visual é divi-
dido em colunas de orientacio, sendo cada coluna cons-
tituida por células com mais de um eixo de orientacio,
as gotas, que sao ativadas mais pela cor do que pela
orientaciio, e colunas de dominincia ocular que rece-
bem estimulo do olho esquerdo versus do direito. Hubel
¢ Wiesel utilizaram o nome hipercoluna para descrever
essa série de colunas de uma parte da retina, incluindo
os estimulos para cor e todos os angulos de orientacdo
para os dois olhos (Hubel e Wiesel, 1959, 1962).

Essas hipercolunas sio conectadas horizontalmen-
te a outras colunas com as mesmas propriedades de
respostas, integrando estimulos visuais com areas mais
amplas do cortex. Dependendo dos estimulos dessas
outras areas, o eixo de orientacio da célula pode mu-
dar, mostrando o efeito do contexto no output da cé-
lula. Portanto, o contexto no qual a caracteristica esta
contida modula a resposta celular para aquela caracte-
ristica (McGuire et al., 1991).

Cortex visual de ordem superior

Os tratos de processamento visuais centrais tam-
bém incluem células no cortex visual primario, locali-
zadas no lobo occipital, e células nos cértices visuais de
ordem superior, localizadas também no cortex tempo-
ral e parietal. Cortices de ordem superior estio envol-
vidos na integracio da informac¢ido somatossensorial e
visual que fundamentam a orientacio espacial como
parte essencial de todas as acdes. Essa interaciao entre
os estimulos visuais € somatossensorial dentro dos cor-
tices de ordem superior foi discutida na se¢dao somatos-
sensorial deste capitulo.

As células de dentro dos tratos visuais contribuem
para a bierarquia dentro do sistema visual, com cada
nivel de hierarquia aumentando a abstraciio visual (Hu-
bel, 1988). Além disso, Ungerleider e Mishkin (1982)
propuseram um modelo de dois sistemas visuais, com
tratos paralelos por meio dos quais a informacio vi-
sual é processada. Foi proposto que esses dois tratos
podem ser tragados de volta a duas subdivisdes princi-
pais das células ganglionares da retina: um deles faz si-
napse nas camadas magnocelulares (processando mo-
vimento, profundidade ¢ detalhes grosseiros — o
“aonde™) ¢ o outro nas camadas parvocelulares (pro-
cessando o detalhe fino, contraste, contornos € cor —
o “que™) do NGL (Livingstone € Hubel, 1988; Wurtz e
Kandel, 2000b).

Um desses tratos, denominado “corrente dorsal”,
termina, finalmente, na regiio parietal posterior. O se-
gundo trato, a “corrente ventral”, termina no cértex in-
ferotemporal. Os autores observaram que macacos
com lesoes no cortex inferotemporal tinham grandes
deficiéncias na discriminacio e no reconhecimento de
padrdes visuais, porém eram menos deficientes na re-
solucdo de tarefas que envolviam dicas visuais espa-
ciais. O padrio oposto de resultados foi visto em ma-
cacos com lesoes parietais posteriores (Milner et al.,,
1977; Ungerleider ¢ Brody, 1977).

Como percebemos o movimento? O trato magno-
celular continua para as areas TI (temporal intermedia-
ria), para o TSM (temporal superior medial) e para a
drea viso-motora do lobo parietal (a corrente dorsal). Na
area TM, a atividade nos neurdnios esta relacionada a
velocidade e a direciio do movimento dos objetos, Essa
informac@o € entao processada na area TSM para a per-
cepgio visual, para o seguimento dos movimentos do
olho e para guiar os movimentos do corpo no espago.
A drea TSM também foi implicada no processamento
do movimento global ou do “fluxo 6ptico”, que tem
um papel no controle postural e de equilibrio, forne-
cendo informacio dos movimentos de um individuo
por meio do espaco (Duffy e Wurtz, 1997).

Visdo objetiva, que depende do trato ventral para
o lobo temporal inferior, inclui sub-regides sensitivas
separadas para diferentes caracteristicas dos objetos.
Experiéncias em neurdnios de macacos demonstraram
que células na area do cortex visual (V2) analisam con-
tornos dos objetos, em um nivel de abstra¢io maior que
a V1 na hierarquia visual. As células na V4 respondem
i cor € a forma. Uma abstracio maior ocorre no cortex
temporal inferior, onde as células tém um campo re-
ceptor maior que reconhecem a mesma caracteristica
em qualquer lugar no campo visual, portanto, nos per-
mitindo reconhecer o mesmo objeto onde ele estiver
situado no espaco. Finalmente, algumas células nessa
irea respondem apenas a estimulos complexos especifi-
cos, como as faces ou as mios (Wurtz e Kandel, 2000b).




Ha também evidéncia clinica interessante para
fundamentar a existéncia desses tratos de processa-
mento em paralelo. Ha um déficit perceptual denomi-
nado “agnosia de movimento” que ocorre apos lesio
para as regides do cortex TSM ou TM e fazem parte da
“corrente dorsal”. Pacientes apresentam uma perda es-
pecifica de percep¢io do movimento sem outros pro-
blemas perceptuais. Outros pacientes com lesio em
dreas da “corrente ventral” perdem a visdo a cores
(acromatopsia) e a habilidade de identificar formas
(Wurtz e Kandel, 2000b).

Pesquisas de Goodale e Milner (Goodale e Milner,
1992; Goodale et al., 1991) sugerem que pode haver
outras fun¢des para as correntes dorsal e ventral. Eles
Sugerem que a projecao visual para o cortex parietal
fornece informacdes relevantes i acao sobre a estru-
tura e orientagao dos objetos e ndo somente sobre sua
posicdo. Eles também propdem que as projecoes para
0 lobo temporal ventral podem fornecer a experiéncia
viso-perceptual consciente.

Observacoes que fundamentam esse modelo en-
volvem o fato de que a maioria dos neurénios na irea
de corrente dorsal mostra uma atividade relacionada ao
sensorial € a0 movimento (Andersen, 1987). Além dis-
50, pacientes com ataxia Optica (devido a lesdes is
areas parietais) tém problemas ndo somente no alcance
a dire¢io correta, mas também no posicionamento dos
dedos ou no ajuste da orientacio de sua mio quando al-
cancando um objeto. Eles também tém dificuldade em
ajustar sua preensio para refletir o tamanho do objeto
que estdo pegando. Goodale et al. observaram que le-
soes a0 lobo parietal podem comprometer a habilidade
dos pacientes em utilizar informacio sobre o tamanho, a
forma e a orientagio de um objeto para controlar a mio
¢ os dedos durante 0 movimento de preensio, mesmo
que essa informagao possa ser utilizada para identificar e
descrever os objetos.

Também € interessante notar que os dois tratos
corticais sao diferentes em relacio ao seu acesso 2
conscientizagio. Um paciente com lesdes na “corrente
ventral” ndo tem nenhuma percepcio consciente da
orientacéo ou dimensio dos objetos, mas consegue pe-
galos com grande habilidade. Portanto, pode ser que a
informagao do sistema dorsal seja processada sem a per-
cepeao consciente do alcance. Como resultado de nossa
andlise das observacdes acima, os autores propéem que
as projecoes da corrente ventral tém um papel impor-
tante na identificacao perceptual de objetos, enquanto a
corrente dorsal media as transformacdes sensério-moto-
ras necessarias para as acGes orientadas visualmente, di-
recionada a esses objetos (Goodale e Milner, 1992).

Como absorvemos essa informagio processada
Ppor esses tratos paralelos € a organizamos no todo per-
ceptual? Esse processo pelo qual o cérebro recombina
a informagao processada em diferentes regiées é deno-
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minado “problema de unido”. A recombinacio dessa
informacio aparentemente necessita de atengio, que
pode ser mediada por estruturas subcorticais como o
coliculo superior, assim como por dreas corticais,
€omo o cortex parietal posterior e o pré-frontal. Foi su-
gerida a hipétese de que o SNC organiza a informacio
relacionada 2 cor, ao tamanho, 3 distincia e 2 orienta-
€30 em um “mapa mestre” da imagem (Treisman,
1999). Nosso sistema de atengio nos permite focar em
uma parte pequena do mapa mestre a medida que iden-
tificamos objetos ou nos movemos pelo espaco.

Uma hipdtese sobre um mecanismo neural, para
contribuir com a “unizo” em uma experiéncia coesa, é
que a informagdo dos eventos neurais em muitas partes
diferentes do cortex (visual, auditivo, cinestésico, me-
moria etc.) € integrada pelo cortex para produzir uma
unido perceptual por meio da sincronizacio dos pa-
droes de ativacio neural, deixando todas as outras ati-
vagOes neurais ndo sincronizadas (Dehaene e Chan-
geux, 2004; Roskies, 1999; Treisman, 1999). Isso cria
uma area de trabalho neuronal global.

De acordo com essa hipétese, miiltiplos estimulos
competem para acessar a rede de atencio e aqueles que
“ganham” se tornam o contetdo da experiéncia cons-
ciente (Baars, 1993; Delacour, 1997). De forma compor-
tamental, o experimentador conhece o conteiido que
“ganhou” pois sdo pedacos de informacdes que ele ou ela
€ capaz de reportar entre muitos pedacos que possam ter
sido mostrados para o participante da experiéncia.

Essa teoria divide o cérebro em dois espacos
computacionais diferentes: os processadores de rede
€ uma drea de trabalho neuronal global. De acordo
com essa teoria, hi muitas redes subcorticais no cé-
rebro, e grande parte do cértex cerebral pode ser
considerada redes de processamentos modulares para
tipos especificos de informacio (p. ex., processadores
de movimento ou processadores visuais de formacio
de palavra). Mas, além dessas redes de processamento,
hd uma série especial de neurénios do cértex cerebral,
0s neurdnios da drea de trabalho global, que tém axo-
nios de longo alcance e que podem enviar e receber
informaciio dos processadores modulares em partes
distantes do cérebro. A informacio inconsciente dos
processadores modulares poderia estar temporaria-
mente disponivel (e, portanto, consciente) para a area
de trabalho global quando esses processadores co-
mecam a disparar em sincronia com os neurdnios glo-
bais. Isso ocorre quando os sinais dos processos mo-
dulares se tornam fortes o suficiente para “chamar a
atencio” dos neurdnios globais (p. ex., um barulho
alto), ou o material que eles estio manipulando com-
bina com os “padrdes de interesse” que a drea de tra-
balho acredita ser significativa (o foco é alterado de tal
forma que o estimulo sensorial conectado repentina-
mente se torna relevante ao mecanismo de processa-
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mento da irea de trabalho global). A qualquer mo-

mento haveria uma representagao tinica global dos

neurdnios da drea de trabalho e dos processadores mo-

dulares que estao disparando em sincronia €, por-

tanto, parte da percepcio consciente, com o resto dos

neurénios da irea de trabalho (neurdnios nos outros
i 43 maédulos de brocessamento) que estio sendo inibidos
: (Woollacortt, 2005).
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motoras e esses estimulos ajudam a estabilizar os olhos e
a manter a estabilidade postural durante a fase de apoio
e a deambulagio. As anormalidades dentro do sistema
vestibular resultam em sensacdes como tontura ¢ insta-
bilidade, que atingem nossa percepc¢io, assim como 0s
problemas em focar nossos olhos e manter o equilibrio.

Como outros sistemas sensoriais, o sistema vestibu-
lar pode ser dividido em duas partes, 0 componente pe-
riférico e o central, O componente periférico consiste de
receptores sensoriais € o oitavo par craniano, enquanto
a parte central consiste nos quatro nicleos vestibulares,
assim como nos tratos ascendente e descendente.

Receptores periféricos

Vamos primeiro observar a anatomia do sistema ves-
tibular (Fig. 3.12A). O sistema vestibular é parte do labi-
rinto membranoso do ouvido interno (lado direito da fi-
gura). A outra parte do labirinto é a coclea, que estd
ligada 2 audicio. O labirinto membranoso consiste em
uma série continua de tubos e sacos localizados no 0sso
temporal do crinio. Ele é rodeado por fluido denomi-
nado perilinfa e preenchido com fluido denominado
endolinfa. A endolinfa tem uma densidade maior que a
dgua, com caracteristicas inerciais que sio importantes
para as funcdes do sistema vestibular. A porcio vestibu-
lar do labirinto inclui cinco receptores: trés canais se-
micirculares, o utriculo e o sdculo.

CANAIS SEMICIRCULARES Os canais semicirculares
funcionam como acelerdbmetros angulares. Eles estio
dispostos em angulos retos em ambos os lados da cabega
e sdo denominados canais anterior, posterior € horizon-
tal (Fig. 3.12). Pelo menos um par ¢ afetado por uma ace-
leracdo angular qualquer da cabeca ou do corpo. As ter-
minac¢des sensoriais dos canais semicirculares estdo na
ponta mais larga de cada canal, que € denominada am-
pola, proximo i juncio com o utriculo. Cada ampola
tem uma crista ampolar, que contém as células vesti-
bulares ciliadas. As células ciliadas projetam-se para cima
em direcio a cipula (em latim, “pequeno copo inver-
tido™), composto de material gelatinoso, e se estendem
até o topo da ampola, prevenindo movimento da endo-
linfa fora da ciipula. As células ciliadas sdo os receptores
vestibulares e sio inervadas por neurdnios sensoriais bi-
polares, que sio parte do oitavo par craniano. Seus cor-
pos celulares estio localizados no ginglio vestibular (Ba-
loh, 1984; Goldberg e Hudspeth, 2000).

Como os canais semicirculares sinalizam o movi-
mento da cabeca para o sistema nervoso? Quando a ca-
beca se movimenta, o fluido nos canais nio se move ini-
cialmente, devido as suas caracteristicas inerciais.
Como resultado, a clpula, juntamente das células cilia-
das, se curva na direcio oposta do movimento da ca-
beca. Quando o movimento da cabega para, a clipula e
as células ciliadas sdo, entio, levadas na direcao oposta,
isto é, na direciio em que a cabega estava se movendo.
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(Quando as c€lulas ciliadas se curvam, elas causam a
mudanca na frequéncia de disparo do nervo, dependen-
do de como elas se curvam. Para cada célula ciliada, ha
um cinocilio (o tufo mais alto) e 40 a 70 esterocilios,
que aumentam em comprimento 4 medida que se apro-
ximam do cinocilio. Curvar a célula ciliada em direcio
ao cinocilio causa a despolarizacio da célula ciliada ¢
um aumento na taxa de disparo das células bipolares do
oitavo par craniano, curvar para longe causa hiperpola-
riza¢io e diminuicio da taxa de disparo das células bi-
polares. No repouso, as células ciliadas disparam em
100 Hz, entdo, elas tém uma grande margem de fre-
quéncias para modulacio. Portanto, as mudancas na fre-
quéncia de disparo dos neurdnios para cima ou para
baixo sdo possiveis devido a essa descarga tdnica de re-
pouso, que ocorre na auséncia do movimento da ca-
beca (Baloh, 1984; Goldberg e Hudspeth, 2000)‘]

Devido aos canais de cada lado da cabeca estarem,
aproximadamente, paralelos um ao outro, eles traba-
lham em conjunto, de modo reciproco. Os dois canais
horizontais trabalham juntos, enquanto cada canal an-
terior € pareado com o canal posterior do lado oposto
da cabeca, como demonstrado na Figura 3.12B. Quan-
do ocorre o movimento da cabeca em um plano espe-
cifico a um par de canais, um canal serd excitado, en-
quanto seu par oposto sera hiperpolarizado.

Portanto, 0 movimento angular da cabega, horizon-
tal ou vertical, resulta em aumento ou diminui¢iao da
atividade da célula ciliada, que produz uma mudanga
paralela na frequéncia da atividade neuronal dos canais
pareados. Os receptores no canal semicircular sdo mui-
to sensiveis: eles respondem a aceleragoes angulares de
0,1 grau por segundo quadrado, mas nio respondem ao
movimento estavel da cabeca. Durante o movimento
prolongado da cabeca, a cupula retorna a posicio de re-
pouso, € a frequéncia de disparo nos neurdnios retorna
ao estado estavel,

UTRICULO E SACULO O utriculo € o siculo forne-
cem informacio sobre a posicio corporal referente a
forca de gravidade e aceleraciio linear ou movimento da
cabec¢a em uma linha reta. Na parede dessas estruturas
hi um espessamento cujo epitélio contém células cilia-
das. Fssa area € denominada de mdciela (em latim, “man-
cha™) e é onde as células receptoras estio localizadas.
As células ciliadas projetam tufos ou se processam em
uma membrana gelatinosa, o orgdo otdlito (em Grego,
“lithos”, que significa “pedra”). O 6rgio otélito tem
muitos cristais de carbonato de cilcio denominados

otoconia ou otélitos (Goldberg € Hudspeth, 2000).

A micula do utriculo se encontra em um plano hori-
zontal quando a cabega é mantida horizontalmente (po-
si¢io normal), de tal forma que o otolito descansa sobre
ela. Mas se a cabeca se inclina, ou se¢ movimenta com
rapidez, as células ciliadas sdo curvadas pelo movimen-
to da massa gelatinosa. A micula do siculo se encontra
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¢m um plano vertical quando a cabeca estd em posicio
normal, de tal forma que responde seletivamente 2s for-
¢as direcionadas de forma linear. Assim como nos canais
semicirculares, as células ciliadas no otélito respondem
curvando-se de acordo com a direcio.

Conexdes centrais

NUCLEO VESTIBULAR Neurdnios, tanto dos otoli-
tos como dos canais semicirculares, passam através
do oitavo par craniano e tém seus corpos celulares no
ginglio vestibular (ginglio de Scarpa). Os axdénios, en-
tdo, entram no cérebro pela ponte e a maioria vai para
a base da medula, onde esti localizado o nicleo vesti-
bular, como mostrado na Figura 3.12A, centro. Hi qua-
tro nucleos no complexo: o nzicleo vestibular lateral
(de Deiters), o niicleo vestibular medial, o niicleo ves-
libular superior e o niicleo vestibular inferior ou des-
cendente. Uma certa porcio dos receptores sensoriais
vestibulares vai diretamente ao cerebelo, 3 formacio
reticular, ao talamo e ao cértex cerebral.

O niicleo vestibular lateral recebe estimulo do utri-
culo, dos canais semicirculares, do cerebelo e da me-
dula espinal. O output contribui para os tratos vesti-
bulo-ocular e para o trato vestibulospinal lateral, que
ativa os musculos antigravitacionais do pescoco, do
tronco e dos membros.

Os estimulos dos niicleos medial e superior sio
dos canais semicirculares. Os outputs do nicleo me-
dial sido para o trato vestibulospinal medial (TVEM),
com conexoes a medula espinal cervical, controlando
os musculos do pescoco. O TVEM tem um papel im-
portante na coordenacio da interacio entre 0os movi-
mentos da cabe¢a e do olho. Além disso, os neurdnios
dos nicleos medial e superior ascendem ao niicleo
motor dos musculos dos olhos e auxiliam na estabili-
za¢ao do olhar durante os movimentos da cabeca,

Os estimulos do nicleo vestibular inferior incluem
neurdnios dos canais semicirculares, do utriculo, do sicu-
lo e do verme cerebelar, €nquanto os oufputs sio parte
do trato vestibulospinal e do trato vestibulorreticular.

A informacio ascendente do sistema vestibular
para 0 complexo oculomotor é responsivel pelo re-
flexo vestibulo-ocular, que gira os olhos do lado opos-
0 20 movimento da cabeca permitindo que o olhar
permaneca estivel na imagem, mesmo quando a cabe-
¢a esti em movimento.

O nistagmo vestibular é o movimento alternado
rapido dos olhos em resposta a uma rotagio continua
do corpo. O nistagmo vestibular pode ser notado em
um individuo rodando a pessoa sentada em um banco
para o lado esquerdo: quando a aceleracio é iniciada,
0s olhos vio lentamente para a direita, para manté-los
em um tnico ponto no espaco. Quando os olhos al-
cancam o final da 6rbita, eles se “reiniciam” movendo-
se rapidamente para a esquerda; entio, movem-se
mais uma vez para a direita de forma lenta.

Esse movimento alternado lento dos olhos na dire-
G0 oposta do movimento da cabeca ¢ o reiniciar ri-
pido dos olhos na dire¢io do movimento da cabeca é
denominado “nistagmo”. £ uma consequéncia natural
da aceleracio da cabega. Entretanto, quando o nistag-
mo ocorre sem 0 movimento da cabeca, geralmente, é
uma indicagio de disfuncio no sistema nervoso perifé-
rico ou central,

O nistagmo pés-rotatério € um reverso na direcgio
do nistagmo; ocorre quando uma pessoa que estava
girando para de forma abrupta. Ele tem sido usado cli-
nicamente para avaliar a fungio do sistema vestibular.

O aparetho vestibular tem fun¢oes estiticas e di-
namicas. As funcdes dinimicas sio controladas, sobre-
tudo, pelos canais semicirculares, nos permitindo per-
ceber rotacio e aceleracio angular e o controle dos
olhos por meio dos reflexos vestibulo-oculares. As fun-
¢oes estaticas sio controladas pelo utriculo e siculo, o
que permite monitorar a posicio absoluta da cabeca no
€5paco, € sao importantes para a postura. (O utriculo e
o siculo também detectam aceleraciio linear, uma fun-
¢io dindmica.)

Sistemas de acao

Os sistemas de aciio incluem ireas do sistema ner-
V080, COMO 0 COrtex motor e os ganglios da base, que
realizam o processamento essencial para a coordena-
¢do do movimento,

Lembre-se do exemplo apresentado no inicio deste
capitulo. Vocé tem sede e quer servir leite de caixinha
a sua frente em um copo. Vimos como as estruturas
sensoriais ajudam a formar um mapa de seu corpo no
€5paco e a localizar a caixa de leite em relagiio ao seu
brago. Agora, vocé precisa gerar um movimento que
permita pegar a caixa e servir o leite, Vocé precisa pla-
nejar o movimento, especificar misculos especificos
(tanto o tempo como a for¢a) e encontrar um jeito para
modificar e refinar o movimento. Vamos ver as estrutu-
Ids que tornam isso possivel.

Cortex motor

Cortex motor primario
e trato corticospinal

O cortex motor esti situado no lobo frontal e con-
siste em diversas dreas diferentes de processamento, in-
cluindo o cértex motor primério (MI) e quatro ireas pré-
motoras corticais, incluindo a irea motora suplementar
(ocasionalmente chamada de MIID), a drea cingulada mo-
tora (localizada no giro cingulado, inferior a ASM), as
duas dreas pré-motoras laterais e o cortex pré-motor ven-
tral e dorsal, mostrados na Figura 3.13A. Essas areas in-
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FIGURA 3.13  Cortex motor.

A. Vista lateral do cérebro
mostrando a localizacao do cortex
motor primario e as quatro dreas
pré-motoras, incluindo a area
motora suplementar, a &rea
motora cingulada e as duas &reas
pré-motoras laterais, o crtex pré-
motor dorsal e ventral. B.
Homunculo motor. (Adaptado de
Kandel E, Schwartz JH, Jessell TM,
eds. Principles of neuroscience.
3" ed. New York: Elsevier, 1991

610, 613.) B Medial

teragem com as areas de processamento sensorial no
lobo parietal € também com as 4reas dos ginglios basais
€ cerebelar, a fim de identificar para onde queremos nos
mover, para planejar o movimento e, por fim, executar
nossas acoes (Krakauer e Ghez, 2000).

Todas as trés areas tém seus proprios mapas soma-
totopicos do corpo, entio, se cada regido diferente é es-
timulada, misculos e partes corporais diferentes vio se
movimentar. O cértex motor primirio (area 4 de Brod-
mann) contém um mapa muito complexo do corpo. Ex-
peri€ncias iniciais sugerem uma correspondéncia de 1:1
entre as c€lulas estimuladas no cértex motor primrio e
a ativagio de motoneurdnios gama individuais na me-

Area motora
suplementar

pré-motora
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Area motora cingulada

Cartex motor primério
\ Cértex somatossensorial primario

Cértex
parietal
posterior

Lateral

dula espinal; entretanto, mais recentemente, foi de-
monstrado que os mesmos musculos podem ser ativa-
dos de diversas partes no cortex, sugerindo que neurd-
nios de diversas dreas do cértex motor se projetam para
o mesmo miusculo. Além disso, foi descoberto que a
maioria dos estimulos do cortex motor primirio ativa
muitos musculos. Entretanto, estimulos tendem a ativar

‘movimentos simples de articulagées simples. Por outro

lado, a estimulacio de neurdnios nas ireas pré-motoras
tipicamente ativa diversos muisculos em diversas articu-
lagbes, levando a movimentos mais coordenados, O
mapa motor, ou hominculo motor (mostrado na Fig.
3.13B), € semelhante ao mapa sensorial no modo como
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distorce as Tepresentacdes do corpo, Em ambos os ca-
508, as dreas que Tequerem mais controle detalhado
(boca, garganta e mao), que permitem movimentos gra-
duados mais refinados, estio fortemente representadas
(Penfield e Rassmussen, 1950),

Estimulos das dreas motoras vém dos ganglios basais,
do cerebelo e das dreas Sensoriais, incluindo a periferia
(pelo talamo), a SI e as dreas sensoriais de associacio no
lobo parietal, Os neurdnios da MI recebem estimulos
sensoriais de seus proprios musculos e também da pele
sobre esses musculos. Foj sugerido que esse trato trans.
cortical pode ser utilizado em paralelo com o trato es.
pinal reflexo para dar forca de output adicional nos
musculos quando uma carga inesperada ocorre dy-
fante o movimento. Também foj sugerido que esse
trato € um proprioceptivo importante, funcionando no
controle postural.

Os outpuis do cértex motor primario contribuem
bara o trato corticospinal (também denominado trato
Diramidal) e, frequentemente, fazem conexdes mo-
nossinapticas excitatérias 40s motoneurdnios-aifa e fa-
zem conexdes polissinipticas aos motoneurdnios
gama, que controlam o comprimento do fuso muscy-
lar. Além das conexdes monossinapticas, os neurdnios
corticospinais fazem muitas conexoes polissinapticas
Por meio de interneurénios da medula espinal.

O trato corticospinal, como mostra a Figura 3.14,
inclui os neurénios do cértex motor priméario (cerca de
50%) e as areas pré-motoras, incluindo o cortex suple-
mentar motor, os cértices pré-motores dorsal € ventral
€, até mesmo, o cértex Somatossensorial. As fibras des-
cendem ipsilateralmente do cortex através da cipsula
interna, do mesencéfalo e da medula, Na medula, as fi-
bras se concentram para formar as “pirimides” €, pré-
ximo a jun¢iio do bulbo com a medula espinal, a maio-
ria (90%) cruza para formar o trato corticospinal Iateral.
Os 10% restantes nio cruzam para formar o trato cort-
cospinal anterior. A maioria dos neurdnios corticospi-
nais anteriores cruza logo antes de terminar no corno
ventral da medula espinal. A maioria dos axénios entra
pelo corno ventral e termina nas areas intermedidria e
ventral nos interneurdnios e motoneurdnios.

Qual € a funcio especifica do cértex motor prima-
rio e do trato corticospinal no controle do movimento?
Evarts (1968) gravou a atividade dos neurénios corticos-
pinais nos macacos €nquanto realizavam movimentos
de flexio e extensio do punho. Ele descobriu que a taxa
de disparo dos codigos dos neurdnios corticospinais
pode ser: (a)a forga utilizada para mover um membro; e
D) em alguns casos, a taxa de sua mudanca, Portanto,
tanto a for¢a absoluta como a velocidade do movimento
s20 controladas pelo cértex motor primirio.

Agora, pense em um movimento tipico que reali-
zZamos — alcancgar a caixinha de leite, por exemplo.
Como o cértex motor codifica a execucao de um mo-
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FIGURA 3.14 Trato piramidal (corticospinal).

vimento complexo? Pesquisadores realizaram expe-
riéncias nas quais um macaco realizava movimentos
com o braco para diferentes alvos a partir de um ponto
central inicial (Georgopoulos et al., 1982). Eles desco-
briram que havia direcbes especificas de movimento
N0 qual cada neurénio era ativado de forma mixima e
ainda respondia poruma ampla direcfio de movimento.
Para explicar como os movimentos podiam ser fina-
mente controlados quando os neurdnios se sintoniza-
vam de modo tio amplo, esses pesquisadores sugeri-
Tam que as ag¢des sio controladas por uma populagio
de neurdnios. A atividade de cada neurénio pode ser




representada como um vetor, Cujo comprimento re-
presentd o grau de atividade em qualquer direcio. A
soma dos vetores de todos os neurdnios poderia, entio,
prever a diregio e a amplitude do movimento.

Se esse € o caso, significa que quando realizamos
um movimento, por exemplo, com nossa maio, 0os mes-
mos neurdnios sao ativados no cértex motor primrio?
Nao. Foi demonstrado que neurénios especificos no
cortex, ativados quando nés pegamos um objeto, po-
dem permanecer totalmente silenciosos quando reali-
Zamos um movimento semelhante, como um gesto de
firia. Esse € um ponto muito importante para com-
preender, pois implica que hi muitos tratos motores
paralelos para desenvolver uma sequéncia de acio, as-
sim como ha tratos paralelos para o processamento
sensorial. Portanto, o simples fato de treinar um pa‘)
ciente em uma situacio nio nos permite assumir auto-/
maticamente que o treinamento seri transferido para*-
todas as outras atividades que requerem 0$ mesmos
grupos musculares (Krakauer e Ghez, 2000).

Areas suplementar motora e pré-motora

Quais sio as fungdes da drea suplementar motora,
da drea cingulada e das ireas pré-motoras ventral e dor-
sal (PM)? Cada uma dessas ireas envia projecdes para o
cortex motor primério e, também, para a medula espi-
nal. Curioso notar que, hi conexées monossinapticas di-
retas dos neurénios pré-motores para o nicleo motor
dos misculos da mio e proximais do membro, suge-
findo que esses neurdnios podem controlar movimen-
tos separadamente do cértex primério. Além disso, essas
areas recebem estimulos muito distintos do tilamo e de
outras dreas corticais. Isso sugere que elas tém fungdes
muito diferentes.

Cada uma dessas éreas_pxémojgm_.g_gp_ntrola aspec-

os diferentes do planejamento e -do aprendizado motor.

Js movimentos iniciados internamente sio controla-
dos, sobretudo, pela drea motora suplementar (AMS).
Na realidade, o potencial EEG - eletroencefalograma
- preparatério negativo ou de Bereitschafts, gravado
Juando os individuos estdo se preparando para reali-
ar movimentos, a0 que parece, estio associados com a
tividade na drea motora suplementar.)fssa irea tam-
¥m contribui para a ativacio dos programas motores
nvolvidos na sequéncia aprendida. O aprendizado das
equéncias por si s6 também envolve a irea suplemen-
ir motora. A area pré-suplementar motora € a extensio
astral da area motora suplementar. Entretanto, quando
5 sequéncias se tornam excessivamente aprendidas
om treinamento extensivo, o controle da sequéncia de
1vimento pode ser transferido para o cértex motor
rimdrio (Krakauer e Ghez, 2000). |

Movimentos que sio ativados por estimulos exter-
28 (p. ex., uma dica visual; mudanca do seméforo do
:rmelho para o verde) sio controlados em especial
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pela area pré-motora lateral (cértex pré-motor dorsal e
ventral). Essa drea controla como tais estimulos sio uti-
lizados para direcionar a acio, especificamente asso-
ciando um certo evento sensorial como o movimento a
ser realizado. Isso € definido como aprendizado asso-
ciativo (ver Caps. 2 e 4 para maiores detalhes). Macacos
que tém lesdes nessa drea sio incapazes de aprender no-
vas tarefas que envolvam associacio de um estimulo es-
pecifico com um movimento que devem realizar, ape-
sar de poderem executar movimentos sem problemas.

Pesquisas realizadas por Mushiake et al. (1991) fun-
damentam a hipétese de que as dreas pré-motora e su-
plementar diferem em sua atividade dependendo de
€omo o movimento € iniciado e guiado. Eles descobriram
que 0s neurdnios pré-motores eram mais ativos quando
uma tarefa sequencial era guiada visualmente, enquanto
0s neurdnios da drea suplementar motora eram mais ati-
vos quando a sequéncia era lembrada e autodeterminada.

Pesquisadores anteriores propuseram uma hip6-
tese sobre a especializacio funcional da AMS e PM ba.
seadas em origens filogenéticas diferentes, sendo a
AMS especializada em controlar output motor com re-
feréncia interna e a area PM especializada pelo controle
das a¢bes motoras com referéncia externa (Roland et
al., 1980; Passingham, 1985). Estudos também indicam
que lesGes pré-motoras causam comprometimento na
retirada de movimentos de acordo com as dicas visuais,
enquanto lesoes da AMS interrompem a retirada de mo-
vimentos autoiniciados (Passingham, 1985; Passing-
ham et al., 1989).

A drea suplementar motora recebe estimulos do
putame do complexo dos ginglios basais, enquanto a
area pré-motora recebe estimulos do cerebelo. No mal
de Parkinson, hd uma deplecio massiva de dopamina
No putame, e pacientes com mal de Parkinson tém di-
ficuldade com movimentos autoiniciados, como o
deambular. Portanto, o mal de Parkinson pode causar
estimulo comprometido ao cértex suplementar, que
resulta em bradicinesia ou lentidio na iniciacio do mo-
vimento (Marsden, 1989).

Trabalhos feitos por Roland et al. (Roland et al.,
1980; Lang et al., 1990) examinaram o papel do cortex
suplementar em humanos e comecaram a esclarecer suas
fungbes. Roland et al. (1 980) solicitaram a individuos que
realizassem tarefas variando de movimentos muito sim-
ples a complexos e, enquanto estavam realizando os mo-
vimentos, avaliaram a quantidade de fluxo sanguineo ce-
rebral em diferentes areas do cérebro. (A fim de medir o
fluxo sanguineo, foi injetado um marcador radioativo de
vida curta no sangue, que mede a radioatividade em di-
ferentes dreas cerebrais com detectores no crinio.)

Como demonstrado na Figura 3.15, quando indivi-
duos eram solicitados a realizar uma tarefa simples
(movimentos repetitivos simples do dedo indicador ou
pressionar uma mola entre o polegar e o dedo indica-
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Flexdo simples do dedo
(desempenho) Coitos

somatossensorial

Movimento complexo
Area motora  do dedo (desempenho)
suplementar

FIGURA 3.15  Mudangas no fluxo sanguineo durante
diferentes comportamentos motores, indicando as 4reas do
cértex motor envolvidas. (Adaptado de Roland PE, Larsen B,
Lassen NA, Skinhof E. Supplementary motor area and other
cortical areas in organization of voluntary movements in man.
J. Neurophysiol 1980; 43: 118-136.)

dor), o aumento do fluxo sanguineo era somente no
cortex motor primério ou sensorial. Por outro lado,
quando eram solicitados a realizar uma tarefa com-
plexa (a sequéncia de movimentos envolvendo todos
0s quatro dedos, tocando o polegar em ordens diferen-
tes), eles demonstraram um aumento do fluxo sangui-
neo na irea suplementar motora, bilateralmente, e nas
areas motora primiria e sensorial. Por fim, quando
eram solicitados a ensaiar a tarefa, mas nio realiza-la, o
aumento do fluxo sanguineo ocorria somente na irea

suplementar motora, e ndo no cértex motor ou senso-
rial primério. Roland concluiu que a drea suplementar
€ ativada quando uma sequéncia de movimentos sim-
ples balisticos € planejada. Portanto, ele propos que ela
participa na montagem do programa motor central ou
forma uma subrotina motora.

Pesquisas sugerem que dois tratos distintos do cGr-
tex parietal para as areas pré-motoras controlam o al-
cance ¢ a preensio. O trato do alcance origina-se na irea
parieto-occipital (PO) e termina na drea pré-motora dor-
sal (PMd), com alguns neurdnios fazendo sinapses em
outras areas no caminho. Esse trato utiliza informaciio vi-
sual sobre a localiza¢io do objeto em um espaco tridi-
mensional para controlar a dire¢io dos movimentos de
alcance. O trato de preensio origina-se na irea extraes-
triada dorsal do cértex occipital e termina na irea pré-
motora ventral (PMv), com repasse para outras ireas. Ele
utiliza informacdo visual sobre as caracteristicas do ob-
jeto (formato, tamanho etc.) para controlar a “moldura”
da mio para a preensio (Krakauer e Ghez, 2000).

Trabathos por Rizzolatti et al. (1988) sugerem uma
fungdo interessante para a irea pré-motora ventral (F5)
no alcance. Eles gravaram neurénios tinicos em F5 em
macacos durante o alcance e descobriram que uma pro-
priedade importante da maioria desses neurdnios (85%)
era sua seletividade para diferentes tipos de pegar da
mio: pegar preciso (a mais comum), preensdo dos de-
dos e preensao com a mio toda. Interessante notar que,
neurdnios do pegar preciso eram ativados apenas por
objetos visuais pequenos (Jeannerod et al., 1995; Taira
et al,, 1990).

Areas de associacdo de nivel superior

Areas de associacdo de regiées frontais

As dreas de associagiio das regides frontais (dreas ros-
trais 4 area 6 de Brodmann) sdo importantes para o pla-
nejamento motor € outros comportamentos cognitivos.
Por exemplo, foram formuladas hipéteses de que essas
dreas integram informacio sensorial e depois selecionam
4 resposta motora apropriada de muitas respostas possi-
veis (Fuster, 1989).

O cortex pré-frontal pode ser dividido em sulco
principal e convexidades pré-frontais (ver Fig. 3.8). Ex-
periéncias indicaram que os neurbnios do sulco princi-
pal estao envolvidos no planejamento estratégico de
fung¢des motoras superiores. Por exemplo, macacos
com lesoes nessa drea tém dificuldade em realizar tare-
fas espaciais, nas quais a informacio devia ser armaze-
nada na meméria funcional a fim de orientar acoes pos-
teriores. Essa area € interconectada intensamente com
areas parietais posteriores. Foram formuladas hipéteses
nas quais essas 4reas atuam conjuntamente com tarefas
espaciais que necessitam de atencio.

Lesdes na convexidade pré-frontal, por outro lado,
causam problemas na execucio de qualquer tipo de ta-
refa com resposta tardia. Animais com tais lesdes tém
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FIGURA 3.16 Anatomia basica do cerebelo, incluindo: A. seus estimulos; B. seus outputs.

A 4rea branca representa o cerebelo lateral com os estimulos dos sistemas corticopontinos. A
area sombreada representa o espino-cerebelo com os estimulos dos sistemas
somatossensoriais espinal e trigeminal. As reas pontilhadas (visual e auditiva) e tracejadas
(vestibular) recebem estimulos de outros sistemas sensoriais. (Adaptado de Ghez C.

The cerebellum. Em: Kandel E, Schwartz JH, Jessell TM, eds. Principles of neuroscience. 3

ed. New York: Elsevier, 1991: 633.)

yroblemas com tarefas nas quais eles precisam inibir
:ertas respostas motoras em momentos especificos. Le-
ides nas dreas adjacentes causam problemas na habili-
lade do macaco em selecionar uma dentre uma varie-
lade de respostas motoras quando sdo oferecidas dicas
iensoriais diferentes (Kupfermann, 1991).

Lesbes em outras regides pré-frontais causam difi-
:uldade com a mudanga de estratégias quando isso €
jolicitado aos pacientes. Mesmo quando sdo apontados
)5 erros, eles falham ao corrigi-los.

Cerebelo

O cerebelo é considerado uma das trés areas im-
portantes do cérebro que contribui para a coordena-
:i0 do movimento, além do coértex motor € dos gan-
glios da base. Apesar de seu papel importante na
coordenacio dos movimentos, o cerebelo ndo tem um

papel principal na fungio sensorial ou motora. Sc ele
for destruido, nio perdemos a sensagio nem nos tor-
namos paralisados. Entretanto, lesoes do cerebelo pro-
duzem mudangas devastadoras na habilidade de exe-
cutar movimentos, desde os mais simples até os mais
complexos. E:le recebe informacoes aferentes de quase
todo o sistema sensorial, o que € condizente com seu
papel de regulador do output motor (Ghez e Thatch,
2000; Ito, 1984).

Como o cerebelo ajusta o output dos sistemas mo-
tores? Sua func¢io esti relacionada ao circuito neuro-
nal. Por meio desse circuito e suas conexoes de esti-
mulos € outputs, ele atua aparentemente Como um
comparador, um, sistema que compensa_pelos erros

comparando a inten¢o com o desempenho.

As conexdes de estimulo e respostas cerebelares
sdo vitais para seu papel como detector de erros, € eles
estio resumidos na Figura 3.16. Ele recebe informagio
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de outros médulos do cérebro relacionados i progra-
macio e execucio de movimentos (dreas corticoponti-
nas). Essa informagio é frequentemente referida como
‘resposta eferente” ou “conjunto de descarga” quando
vem do cortex motor primirio, uma vez que foi formu-
lada a hipétese de ser uma cépia direta do output do
cortex motor para a medula espinal. O cerebelo tam-
bém recebe informagio de feedback sensorial (reafe-
réncia) dos receptores sobre 0s movimentos engquanto
cles sio realizados (estimulo somatossensorial espinal/
trigeminal, estimulos visual, auditivo e vestibular). Apés
processar toda essa informacio, os outputs (Fig. 3.16B)
do cerebelo vio até o cortex motor e outros sistemas
dentro do tronco encefalico para modular seu ouiput
motor. Além desse papel nos processos de controle mo-
tor, pesquisas também sugeriram que o cerebelo pode
ter fun¢Ges nao-motoras importantes incluindo cogni-
¢do, que sera discutida a seguir (Fiez et al., 1992).

Anatomia do cerebelo

Uma compreensio da anatomia do cerebelo ¢ itil
para explicar suas funcées. O cerebelo consiste em uma
camada externa de camada cinzenta (o cortex), substin-
cia interna branca (fibras de input e output) e trés pares
de niicleos profundos: o niicleo Jastigial, o niicleo in-
lerposto € o niicleo denteado. Todos os estimulos do ce-
rebelo vao primeiramente para um desses trés niicleos
cerebelares profundos e depois para o cértex. Todos os
oulputs do cerebelo retornam aos niicleos profundos
antes de seguirem para o cortex cerebral ou para o tron-
co encefilico (Ghez e Thatch, 2000; Ito, 1984).

O cerebelo pode ser dividido em trés zonas filoge-
néticas (ver Fig. 3.16). A zona mais antiga corresponde
o lobo floculonodular, cuja funcionalidade esti rela-
cionada ao sistema vestibular. Areas filogeneticamente
mais recentes a se desenvolver sio: (1) o verme e a
parte intermediaria dos hemisférios e (2) os hemisfé-
rios laterais, respectivamente. Essas trés partes do ce-
rebelo tém fung¢des e conexdes input-output distintas,
como voce pode ver na Figura 3.16.

LOBO FLOCULONODULAR O Iobo floculonodular fre-
quentemente € referido como o “vestibulo-cerebelo”,
cle recebe estimulos tanto do sistema visual como do
vestibular, e seus outputs retornam ao niicleo vestibular.
Atua no controle dos miisculos axiais, que sio utilizados
no controle do equilibrio. Se o paciente apresenta dis-
fungoes nesse sistema, poderd ser observada marcha at-
xica, fase de apoio com base ampliada e nistagmo.

VERME E HEMISFERIOS INTERMEDIARIOS O ver-
me ¢ os hemisférios intermedidrios sio frequentemente
referidos como espino-cerebelo, recebendo estimulos
proprioceptivos e cutineos da medula espinal (através
dos tratos espino-cerebelares), além de informacio vi-
sual, vestibular e auditiva. Pesquisadores pensavam que

havia dois mapas do corpo inteiro no cerebelo, mas,
atualmente, foi demonstrado que os mapas sao muito
mais complexos e podem ser divididos em virios mapas
menores. Isso tem sido denominado “somatotopia frag-
mentada”. Esses mapas menores aparentemente estio
relacionados s atividades funcionais; portanto, em um
rato, 0s campos receptivos da boca e da pata estio posi-
cionados proximos, possivelmente para contribuir com
0 controle do comportamento de limpeza. Estimulos
nessa parte do cerebelo vio através do niicleo fastigial
(verme) e do nicleo interposto (lobos intermediarios)
(Shambes e Welker, 1978).

Ha quatro tratos espino-cerebelares que repassam
informagao da medula espinal para o cerebelo. Dois
tratos repassam informacio dos bracos e do pescoco e
dois repassam informacées do tronco e das pernas. Es-
timulos também vém do trato espino-olivo-cerebelar,
através do micleo olivar inferior (fibras ascendentes).
Esses estimulos sio importantes no aprendizado e se-
rdo discutidos mais adiante.

Quais sd0 0s tratos de output do espino-cerebelo?
Os outputs vio para (1) formacio reticular do tronco
encefalico, (2) nicleos vestibulares, (3) tilamo € cor-
tex motor, e (4) nicleo vermelho no mesencéfalo,

Quais sido as funcdes do verme e dos lobos inter
medidrios (espino-cerebelo)? Em primeiro lugar, eles
aparentemente atuam no controle da real execuciio do
movimento: corrigem desvios de um movimento pre-
tendido por meio da comparagio de JSeedback da me-
dula espinal com o comando motor pretendido. Eles
também modulam o ténus muscular. Isso ocorre por
meio do output continuo da atividade excitatéria do ni-
cleo fastigial e interposto, que modulam a atividade dos
motoneurdnios gama dos fusos musculares. Quando hi
lesdes nesses nucleos, hi uma diminuicio significativa
do ténus muscular (hipotonia) (Ghez e Thatch, 2000),

Finalmente, o espino-cerebelo estd envolvido nos
mecanismos de antecipacio para regular movimentos.
Isso foi descoberto em experiéncias com macacos, nos
quais os nucleos denteado e interposto dessa parte do
cerebelo foram resfriados temporariamente enquanto
cles realizavam movimentos precisos de flexio do co-
tovelo (pela ativacio do musculo bicipital) de volta a
um alvo apGs o movimento do braco. Quando os ni-
cleos cerebelares foram resfriados, o misculo tricipi-
tal, utilizado para evitar que o braco ultrapassasse o
alvo, nio estava ativado de modo antecipatério, mas so-
mente em feedback, apos ter sido alongado quando o
biceps movimentou o cotovelo longe demais (Ghez ¢
Thatch, 2000; Vilis e Hore, 1980).

HEMISFERIOS LATERAIS A dltima parte do cerebe-
lo, a mais nova filogeneticamente, é a zona lateral dos
hemisférios cerebelares, com frequéncia denominados
“cérebro-cerebelo” (ver Fig. 3.16). Ela passou por uma
expansio acentuada ao longo da evolucio humana, acu-




mulando muitas funcdes ndo motoras. Recebe estimu-
los do niicleo pontino no tronco encefilico, que repas-
sa informacdes de amplas areas do cértex cerebral
(sensorial, motor, pré-motor e parietal posterior). Seus
outputs sio para o tilamo e depois para o cortex motor,
pré-motor e pré-frontal (Middleton e Strick, 1994).
Qual é a funcio desses hemisférios laterais? Essa
parte do cerebelo, ao que parece, tem diversas funcoes
superiores envolvendo habilidades motoras e nio mo-
toras. Primeiramergg, pesquisadores sugerem que ela
esta envolvida nof planejamento € na preparacao do
movimento ¢ na avaliacio da informacio sensorial para
aacio como parte do processo de aprendizado motor.!
Por outro lado, os lobos intermediarios atuam na exe-
cuciio e na sintonia do movimento que esti ocorrendo
por meio da informacio de feedback. Aparentemente,
os hemisférios laterais do cerebelo participam na pro-
gramacio do cértex motor para a execugio do movi-
mento. Por exemplo, lesdes do cerebelo lateral inter-
rompem a cronometragem do movimento, de tal forma
que as articulacdes sio movidas de modo sequencial
em vez de simultineo. Esse déficit € denominado “de-
composicio do movimento”. Durante o movimento de
alcance e preensio, esta ocorre durante a fase de trans-
porte. Entretanto, lesoes do cérebro-cerebelo inter-
rompem essa coordenacdo de tal forma que o alcance
€ a preensdo ocorrem sequencialmente em vez de si-
multaneamente. Os tratos cerebelares sio parte dos
muitos tratos paralelos que afetam o cértex motor.

Envolvimento cerebelar
nas tarefas ndo motoras

Além de seu papel nos processos de controle mo-
tor, pesquisas sugeriram que o cerebelo lateral pode ter
fungbes ndo motoras importantes, incluindo a cognicao
(Fiez et al., 1992). E interessante notar que experiéncias
neuroanatémicas demonstraram projecdes do nucleo
denteado lateral do cerebelo para dreas de associacio
frontal, conhecidas por estarem envolvidas no proces-
samento cognitivo superior (Middleton e Strick, 1994).
Essas conexoes sugerem que individuos nio precisam
realizar um movimento para ativar o cerebelo; pesqui-
sas que medem o fluxo sanguineo cerebral demonstra-
ram que hd um aumento na atividade cerebelar quando
se solicita a individuos apenas imaginarem a realizagio
do movimento (Decety et al., 1990).

Ivry e Keele (1989) demonstraram que o cerebelo
tem funcoes de cronometragem importante com pa-
cientes que apresentam lesdes cerebelares, mostrando
problemas tanto na producio como na percepc¢io da
cronometragem. Pacientes com lesdes do hemisfério
lateral apresentam erros na cronometragem relacio-
nada as habilidades perceptuais, sendo que 0s pesqui-
sadores acreditam que isso pode estar relacionado a
um mecanismo central tipo relogio. Por outro lado, pa-
cientes com lesdes no lobo intermediario cometem er-
ros relacionados a execugio do movimento.
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Muitas partes do cerebelo, incluindo o cerebelo la-
teral, parecem ser importantes no aprendizado motor e
nido motor. O circuito celular inico do cerebelo parece
ser perfeito na modificaciio a longo prazo de respostas
motoras, incluindo tipos simples de aprendizado, co-
mo a adaptacdo. Experiéncias demonstraram que a me-
dida que animais aprendem uma tarefa nova, a fibra as-
cendente (que detecta erros no movimento) modifica
a efetividade da sinapse entre a fibra de célula-granular
paralela e as células de Purkinje (de output principal
do cerebelo) (Gilbert € Thatch, 1977).

Esse tipo de aprendizado cerebelar aparente-
mente também ocorre no circuito do reflexo vesti-
bulo-ocular (RVO), que inclui os tratos cerebelares. O
RVO mantém os olhos fixos em um objeto enquanto a
cabeca vira. Em experiéncias nas quais humanos usa-
vam lentes em prismas que revertiam a imagem no
olho, a adaptacgio do ganho do reflexo vestibulo-ocu-
lar ocorreu ao longo do tempo, com o tamanho do re-
flexo progressivamente diminuindo e revertendo na
direcio. Essa modificacio do reflexo ndo ocorreu em
pacientes com lesoes cerebelares (Gonshor e Melville-
Jones, 1976). O cerebelo pode contribuir também
para o aprendizado associativo e, especificamente,
condicionamento clissico, as lesGes ao cerebelo res-
tringem a habilidade dos animais em adquirir e reter o
reflexo do piscar (Ghez e Thatch, 2000).

Estudos demonstraram que o cerebelo lateral di-
reito se torna ativo quando individuos leem verbos em
voz alta, mas nio quando leem substantivos, impli-
cando que algo sobre o processamento cognitivo da
geracio de verbos requer o cerebelo, enquanto o
mesmo processamento de outras palavras niao requer.
Correlacionado a isso, certos pacientes com déficits
cerebelares demonstraram, também, dificuldade nes-
sas tarefas de geragio de verbos e no aprendizado e na
execucio de diversas tarefas que envolvem o proces-
samento cortical (cognitivo) ndo motor complexo.
Esse € o caso, apesar do indice de inteligéncia e lin-
guagem, das “funcdes frontais” ¢ memoria serem nor-
mais. Por exemplo, pacientes apresentaram proble-
mas na detecciio de erros que cometeram em tarefas
niao motoras e motoras. Isso implica que eles tiveram
problemas nos processos de percepcio e produgio
em analises superiores, incluindo aqueles que envol-
vem a linguagem (Fiez et al., 1992).

Pesquisas nos problemas de aprendizagem em pa-
cientes com lesdes cerebelares demonstraram que en-
quanto eles tinham pontuacbes normais na Escala de
Memoria de Wechsler, tinham problemas em alguns ti-
pos de respostas aprendidas. Em particular, foram en-
contrados problemas no resgate de hibitos, definidos
como respostas automaticas aprendidas por meio da re-
peti¢do. Isso € o oposto aos problemas de aprendizado
observados em pacientes com amnésia grave (resultante
de lesio ao hipocampo ou diencéfalo médio), que nio
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aprendem tarefas que dependem do resgate consciente
de experi€ncias prévias, mas demonstram melhora nor-
mal na variedade de tarefas autoaprendidas que envol-
vem repeticio (Squire, 1986; Fiez et al., 1992).

E interessante observar que certos neurdnios no
niicleo dentado do cerebelo estio preferencialmente
envolvidos na geracgdo e/ou orientacio de movimentos
baseados em dicas visuais. Como ja mencionado, esses

neurdnios projetam-se para ireas pré-motoras do cortex
cerebral (Mushiake e Strick, 1993). Experiéncias mos-
traram que pacientes com déficits cerebelares apresen-
tam melhora do desempenho motor quando seus olhos
estdo fechados ou quando o feedback visual é reduzido.
Na realidade, Sanes et al. (1988) observaram que o tre-
mor cerebelar era maior quando os pacientes utilizavam
dicas visuais para guiar seus movimentos.
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FIGURA 3.17 Em cima, localizagdes dos nicleos do complexo dos ganglios da base.
Embaixo, A. Aferente principal; B. Interna; e C. Conexdes eferentes dos ganglios da base.
(Adaptado de Cote L, Crutcher MD. The basal ganglia. Em Kandel E, Schwartz JH, Jessell
TM, eds. Principles of neuroscience. 3™ ed. New York: Elsevier, 1991 649.)




Ganglios da base

O complexo de ginglios da base consiste em uma
série de nicleos na base do cértex cerebral, incluindo
0 putame, o niicleo caudado, o globo pdlido, o niicleo
subtalamico ¢ a substancia negra. Da Base significa
‘na base”, em outras palavras, “logo abaixo do cértex”.
Assim como nos pacientes com lesdes cerebelares, pa-
cientes com lesdes nos ganglios da base nio sio parali-
sados, mas apresentam problemas com a coordenacio
dos movimentos. Avancos em nossa compreensio da
fun¢io dos ginglios da base inicialmente vieram dos
clinicos, em especial James Parkinson, que primeiro
descreveu o mal de Parkinson, em 1817, como a © para-
lisia que treme” (Cote e Crutcher, 1991).

Acreditava-se que os ganglios da base eram parte
do sistema motor extrapiramidal, e que este atuava em
paralelo com o sistema piramidal (o trato corticospi-
nal) no controle do movimento. Portanto, os clinicos
definiam os problemas piramidais, relacionados com
espasticidade e paralisia, e os problemas extrapirami-
dais como movimentos involuntarios e rigidez. Como
ja vimos neste capitulo, essa distin¢iio nio é mais vi-
lida, uma vez que muitos outros sistemas cerebrais tam-

bém controlam o movimento. Além disso, os sistemas

piramidal e extrapiramidal nio sdo independentes, mas
atuam juntos no controle dos movimentos. |

Anatomia dos génglios da base

As conexdes mais importantes dos ganglios de base
estio resumidas na Figura 3.17, incluindo a aferente
principal (Fig. 3.17A), a interna (Fig. 3.17B) e a eferente
(Fig. 3.17C). Os niicleos de estimulos principais do com-
plexo dos ginglios da base sio o caudado e q putame.
Eles se desenvolvem a partir da mesma estrutura e, com
frequéncia, sao discutidos como uma unidade, o es-
triado. Seus estimulos primarios vém de 4reas espalha-
das do neocértex, incluindo as ireas sensorial, motora
€ associativa (Alexander e Crutcher, 1990),

O globo palido tem dois segmentos, o interno € o
externo, e esta situado ao lado do putame, enquanto a
substincia negra esti situada um pouco mais caudal-
mente, no mesencéfalo, como pode ser observado na
parte superior da Figura 3.17. O segmento interno do
globo pilido e a substincia negra sio as areas principais
de output dos ganglios da base. Seus outputs terminam
nas areas pré-frontal, suplementar e cértex pré-motor,
por meio do talamo. O nicleo final, o nicleo sub-
talamico, esté situado logo abaixo do tilamo.

As conexoes dentro do complexo dos ginglios da
base correspondem is células no caudado e ao putame
que terminam no globo_pilido e na substincia negra, de
modo somatotépico, como foi visto para outros tratos no
cérebro. Células do segmento externo do globo pilido
terminam no nucleo subtalimico, enquanto o subtald-
mico, por sua vez, projeta-se ao globo pilido e A substan-
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cia negra. Outros estimulos do nicleo subtalimico in-
cluem estimulos diretos dos cértices motor e pré-motor.

Os ganglios da base consistem, na realidade, em
quatro circuitos funcionais diferentes que também in-
cluem o tilamo e o cértex. Incluem o circuito esquelé-
tico-motor (incluindo o cértex pré-motor, o cortex su-
plementar motor e 0 cértex motor primirio), o circuito
oculomotor (inchiindo os campos visuais frontais e su-
plementares do cdrtex), os circuitos pré-frontais € o cir-
cuito limbico. A existéncia desses circuitos funcionais
diferentes explica a variedade de diferentes compro-
metimentos do movimento envolvendo a disfuncio dos
ginglios da base (DeLong, 2000).

O papel dos génglios da base

O circuito esquelético-motor contribui para a pre-
paragio e execugio do movimento, Por exemplo, foi de-
monstrado que muitos neurdnios nas areas pré-motoras
€ 1o circuito esquelético-motor nos ginglios da base
mostraram mudancas na atividade ap6s a apresentacio
de uma dica que oferece informacio em um movimento
a ser realizado posteriormente. A atividade continua até
0 movimento ser realizado. Isso é referido como “cenirio
motor”, Outros subcenarios de neurdnios no circuito es-
quelético-motor mostram apenas respostas relacionadas
a0 movimento, indicando que ha populacies distintas
de neurdnios para essas duas funcdes (DeLong, 2000).

Também foi formulada a hipétese de que o circuito
dos ginglios da base pode ter um papel em ativar secle-
tivamente alguns movimentos 2 medida que suprime
outros. Isso pode ser considerado outro tipo de cend-
rio central, isto é, para uma série de acdes em vez de
uma série alternativa (Alexander e Crutcher, 1990).

O circuito oculomotor esti envolvido no controle
dos movimentos sacadicos do olho. O circuito pré-
frontal e os circuitos limbicos estio envolvidos nas fun-
¢Oes nao motoras. O circuito pré-frontal contribui para
as fungdes executivas, incluindo a organizacio de com-
portamentos utilizando habilidades verbais na resolu-
¢ao de problemas ¢ em mediar respostas socialmente
apropriadas. Lesdes nessa irea contribuem para o
transtorno obsessivo-compulsivo. O circuito limbico
estd envolvido no controle do comportamento moti-
vado (envolvendo circuitos para reforcar estimulos
para 0s comportamentos) e o aprendizado processual.
" A maioria das desordens dos ginglios basais en-
volve problemas com acio em vez de percepcio. Po-
dem envolver hiperatividade/impulsividade (isto €,

. doenca de Huntington ou transtorno obsessivo-com-

pulsivo) ou atividade reduzida e efeito tardio (isto é,
mal de Parkinson, depressio) (Delong, 2000).

Por exemplo, certas doencas dos ginglios da base
podem produzir escassez ou lentiddo dos movimentos
¢ desordens do ténus muscular e reflexos posturais. Os
sintomas do mal de Parkinson incluem tremor de re-
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pouso, aumento do tdénus muscular ou rigidez e lenti-
dio para iniciar 0 movimento (acinesia), 4ssim como na
execucao do movimento (bradicinesia). O local da le-
sdo para o mal de Parkinson estd no trato dopaminér-
gico da substancia negra ou estriada. O tremor ¢ a rigi-
dez podem ser devido 2 perda das influéncias inibitGrias
dentro dos ginglios da base. Por outro lado, outras
doencas dos ginglios da base produzem movimentos
involuntarios (discinesia). Por exemplo, as caracteristi-
cas da doenca de Huntington incluem coreia e demén-
cia. Os sintomas aparentemente sio causados pela
perda dos neurdnios colinérgicos e dos neurdnios
gama do 4cido aminobutirico (GABA) no estriado (Ale-
xander e Crutcher, 1990; Cote e Crutcher, 1991).
Quais sio as diferencas funcionais entre os ginglios
da base e o cerebelo? Pesquisas sugerem que os gan-
glios da base podem estar particularmente envolvidos

Ganglios
da base

Mistura
excitatdria
e inibitdria FLPM

Tronco encefalico NRE medular

Ganglios
da base [*®""""e,

.

FRP (NRPo)

Tronco encefalico  NRE medular
(NRGCc)

com 0s movimentos gerados na parte interna, enquanto
o cerebelo esta envolvido nos movimentos desencadea-
dos e orientados visualmente. Por exemplo, experién-
cias mostraram que no globo palido interno, as células
projetadas para a drea suplementar motora sio ativadas
durante os movimentos gerados internamente (Mu-
shiake e Strick, 1995). Isso € coerente com a informacio
clinica que demonstra que pacientes com mal de Par-
kinson tém grande dificuldade nos movimentos gerados
internamente (Georgiou et al., 1993; Morris et al., 1996).
E interessante observar que pacientes com mal de Par-
kinson que apresentam a sindrome da marcha congelada
(dificuldade em iniciar ¢ manter o padrio de marcha)
sd0 capazes de utilizar pistas visuais para melhorar sua
habilidade de marcha. A pesquisa acima sugere que isso
pode ser devido ao uso de tratos alternativos do cerebelo
para desencadear e orientar movimentos.

Sistema de execucéo
da locomocgao

Sistema facilitador do ténus muscular
Sistema gerador de ritmo

Medula espinal

Aferentes
primarios

} Musculos

GPC Motoneuré)‘nios

Sistema inibitorio
do tédnus muscular

Medula espinal

ARF /—?:‘f— Aferentes
1

primarios

Qdo(glnterneurénios
Interneurdnio ®__} Musculos

inibitdrio Motoneurdnios

FIGURA 3.18  Conexdes importantes entre os ganglios da base, o tronco encefalico e a medula
espinal para a regulagio da locomogao e do tdénus muscular. A, Circuito envolvido nos sistemas

de execucao locomotora, incluindo o sistema facilitador do ténus muscular, com suas conexdes aos
geradores de padrao central (GPC) para a locomocao na medula espinal. B. Circuito para o sistema
inibitério do ténus muscular. E = motoneurdnios extensores; F = motoneurdnios flexores; ARF =
aferentes do reflexo de flexdo; CL = loco certleo; RLM = regido locomotora mesencefélica; NRGc =
nucleo reticular gigantocelular; FLPM = faixa locomotora pontino-medular; NTPP = nucleo tegumentar
peduinculo-pontino; FRP = formacao reticular pontino; NR = niicleo da rafe; NRE = neurdnio
reticulospinal; RLS = regido locomotora subtaldmica; SNr = substancia negra. (Redesenhada, com
permissdo, de Takakusaki et al. Role of the basal ganglia — brainstem pathways in the control of
motor behaviors. Neurosci Res 2004; 50:141, Fig. 3.)
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FIGURA 3.19  Modelo hipotético do controle de movimentos
pelos ganglios da base, mostrando os tratos cértico-ganglios da
base-espinal importantes para o controle volicional e os tratos
ganglios da base-tronco encefalico-espinal importantes para o
controle automatico do ténus muscular e da locomogao.
(Redesenhado, com permissdo, de Takakusaki et al. Role of the
basal ganglia — brainstem pathways in the control of motor
behaviors. Neurosci Res 2004; 50: 139, Fig. 1.)

Mesencéfalo e tronco encefalico

Os niicleos e tratos do mesencéfalo e o tronco en-
cefalico para a medula espinal medejam muitos aspec-
tos do controle motor como parte dos tratos descen-
dentes do cértex cerebral, do cerebelo e dos ginglios
da base. Isso inclui a geracio do ritmo locomotor, a re-
gulaciio do tonus postural, a integragio da informacio
sensorial para a postura e o equilibrio, e contribuic6es
para o controle postural antecipatério que acompanha
os movimentos voluntarios.

A estimulaciio da regiio locomotora mesencefalica
(RLM) ¢ também a regiio locomotora subtalimica
(RLS) inicia a locomocio e ajusta 0os movimentos dos
passos, Os sinais desse sistema sdo repassados para 0s
geradores de padrio central (GPC) da medula espinal
para a locomogdo por meio da formagao reticular me-
dial e dos tratos reticulospinais (incluindo a porg¢io
ponto-medular locomotora). Esses tratos € centros do
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tronco encefilico estdo na Figura 3.18A. O tronco en-
cefilico tem centros importantes para controlar a faci-
litagio e inibicio do ténus muscular que é importante
para o controle da postura. Esses sistemas facilitatorios
e inibitérios de ténus muscular dentro do tronco en-
cefilico estio demonstrados nas Figuras 3.18A ¢ B. E
interessante observar que quando a formagio reticular
do tronco encefilico estd inativo por meios farmaco-
légicos, os ajustes posturais antecipatérios que nor-
malmente seriam ativados para estabilizar o movi-
mento voluntirio iniciado pela ativagdo do cortex
motor nio sdo mais ativados. Isso indica a importancia
dos nucleos do tronco encefalico no controle postural
antecipatério.

Portanto, como estia demonstrado na Figura 3.19, os
tratos cortico-ginglios da base-espinal sio importantes
para o controle dos movimentos voluntirios, enquanto
os tratos ginglio da base-tronco encefilico-espinal con-
tribuem para o controle automdtico dos movimentos,
como a locomocio e o tonus postural, principalmente
pelos tratos originarios na substincia negra.

A Figura 3.18 mostra o sistema de execucio loco-
motor e os tratos do sistema facilitatério e inibitério do
tdnus muscular dos ginglios da base por meio de moto-
neurdnios espinais (Takakusaki et al., 2004).

Os tratos para o controle motor gue se originam no
tronco encefilico consistem nos tratos mediais (que
controlam a postura e 0 equilibrio), incluindo o trato
vestibulospinal (discutido na se¢ao vestibular deste ca-
pitulo), o trato reticulospinal (discutido acima), o trato
tetospinal (que media os movimentos da cabega e do
olho) e os tratos laterais (que controlam os movimen-
tos direcionados pelo objetivo), incluindo o trato ru-
brospinal do nicleo vermelho.

Isso conclui nossa revisio da base fisiolégica do
controle motor. Neste capitulo, tentamos mostrar 0s
substratos neurais do movimento. Isso envolveu uma
revisio dos sistemas da percepcao e da agiio, e de pro-
cessos cognitivos superiores que tém um papel em sua
elaboracio. Tentamos mostrar a importincia da natu-
reza hierdrquica e distribuida desses sistemas. A apre-
sentacido separada dos sistemas de percepgiao ¢ de
acio € um tanto erronea. Na vida real, a medida que os
movimentos sdo gerados para cumprir as tarefas em
ambientes variados, as fronteiras entre a percepcio, a
acdo e a cognic¢io se tornam indefinidas.

O controle do movimento é alcangado por meio
do esforco cooperativo entre as estruturas cere-
brais, que sdo organizadas hierarquicamente ¢
em paralelo.

2. Os estimulos sensoriais executam muitas fungdes
no controle do movimento. Eles: (a) servem como

estimulo para o movimento reflexivo organizado na
medula espinal; (b) modulam o ouiput do mo-
vimento que resulta da atividade dos geradores de
padrio na medula espinal; (¢) modula os coman-
dos que se originam em centros superiores do sis-
tema nervoso; e (&) contribuem para a percepgio
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¢ controle do movimento por meio de tratos as-
cendentes de modo muito mais complexo.

No sistema somatossensorial, os fusos musculares,
0s 6rgios tendinosos de Golgi, os receptores articu-
lares e os receptores cutineos contribuem para o
controle do reflexo espinal, modulam o output do
gerador de padrio espinal, modulam os comandos
descendentes e contribuem para a percepcao e con-
trole do movimento por meio de tratos ascendentes,
A visao (a) permite a identificacio de objetos no es-
paco ¢ a determinagio de seus movimentos (sensa-
¢do exteroceptiva); e (b) oferece informaciio sobre
onde nosso corpo esti no €spaco, sobre a relacio
de uma parte corporal a outra e sobre o movimento
de nosso corpo (propriocep¢ao visual).

O sistema vestibular é sensivel a dois tipos de in-
formacées: a posicio da cabeca no espaco e as mu-
dangas stibitas na dire¢io do movimento da cabeca.

. A medida que a informagio sensorial ascende para

niveis superiores de processamento, cada nivel de
hierarquia tem a habilidade de modular a informa-
¢do vinda de baixo, permitindo aos centros supe-
riores a sintonia seletiva (para cima ou para baixo)
da informacio vinda dos centros inferiores.

- A informacdo dos receptores sensoriais é proces-

sada de forma crescente 4 medida que ascende a
hierarquia neural, permitindo interpretacio signi-
ficativa da informacio. Isso é feito seletivamente
aumentando o campo receptivo da cada neurdnio
superior de modo sucessivo,

Os sistemas somatossensorial e visual processam in-
formagio vinda para aumentar a sensibilidade de
contraste de tal forma que possamos identificar e dis-
criminar mais facilmente entre diferentes objetos.
Isso € feito por meio da inibicio lateral, na qual a cé-
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lula excitada inibe a célula ao lado, aumentando 0
contraste entre as regides excitadas e nio excitadas
do corpo ou do campo visual,

Também ha células especiais dentro dos sistemas
somatossensorial e visual que respondem melhor
a0 estimulo mével e sio sensiveis i direcio.

. Nos cértices de associacdo, comegamos a ver a

transicao entre a percepc¢io e a acio. O lobo parie-
tal participa nos processos que envolvem a atencio
a posi¢io e 2 manipulacio dos objetos no espago.
O sistema de agio inclui 4reas do sistema nervoso
como o cortex motor, o cerebelo, os ganglios da
base e o tronco encefilico.

O cértex motor interage com as dreas de processa-
mento sensorial no lobo parietal e também com as
areas dos ginglios da base e cerebelar para identi-
ficar o local no qual queremos nos mover, planejar
0 movimento e, por fim, executar nossas agoes.

O cerebelo aparentemente atua como um compa-
rador, um sistema que compensa os erros por meio
da comparacio da intencio com o desempenho.
Além disso, modula o tonus muscular, participa na
programacio do c6rtex motor para a execucio do
movimento e contribui para a cronometragem do
movimento e para o aprendizado motor e nio mo-
tor. Estd envolvido no controle de movimentos de-
sencadeados visualmente e orientados.

A fungio dos ganglios da base est4 relacionada a0
planejamento e controle de comportamentos mo-
tores complexos, incluindo a modulacio do ceni-
rio central para o movimento, ¢ o controle dos mo-
vimentos autoiniciados por meio de outputs das
dreas pré-motora e suplementar motora. Além
disso, tém um papel importante na ativagao seletiva
de alguns movimentos e na supressio de outros.




