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Apés a leitura deste capitulo, vocé sera capaz de:

1. Discutir as diferencas entre os processamentos
paralelo e hierarquico no controle motor e
exemplificar cada um deles.

2. Descrever as conexdes anatdmicas e contribuicdes
funcionais do controle do movimento para cada
um dos principais componentes cerebrais (medula
espinal, tronco cerebral, cerebelo, ganglios da
base e cada area cortical).

Descrever as propriedades elétricas do potencial
de a¢do e do potencial de repouso e o processo
de transmissao sinaptica.

Introducao e revisao

Teorias de controle motor e fisiologia

Como mencionamos no Capitulo 1, as teorias de
controle motor nio sdo uma simples reunido de con-
ceitos em relagiio a natureza e 4 causa do movimento.
Elas devem levar em consideracio os achados de pes-
quisas atuais sobre estrutura e fungio do sistema ner-
voso. O movimento surge da interacdo tanto dos siste-
mas de percepcio como dos de agiio, com a cognicio
afetando ambos os sistemas em diversos niveis diferen-
tes. Entre esses sistemas hda muitos niveis diferentes de
processamento, que estdo ilustrados na Figura 3.1.
Por exemplo, a percepgiio pode ser vista cComo um pro-
gresso em diversos estigios de processamento. Cada
estagio reflete estruturas cerebrais especificas que pro-
cessam informacio sensorial em diferentes niveis, dos

4. Descrever os componentes do sistema somatossen- |
sorial, incluindo os receptores sensitivos, os tratos |
ascendentes e os centros de nivel superior que E
processam informagao desse sistema em relacao |
a outros inputs sensoriais. |

i

Discutir elementos dos tratos dorsal versus ventral |
no sistema visual e explicar o papel de cada |
sistema no processamento visual.

6. Discutir o papel do cortex motor, dos ganglios
da base e do cerebelo durante os movimentos
gerados internamente versus os desencadeados
externamente.

estagios iniciais do processamento sensorial para niveis
cada vez mais abstratos de interpretacio e integracio
em niveis superiores do cérebro.

Algumas pesquisas em neurociéncia sugerem que o
controle do movimento € conseguido por meio do esfor-
co cooperativo de muitas estruturas cerebrais organiza-
das hierarquicamente ¢ também em paralelo. Isso signi-
fica que um sinal pode ser processado de duas formas:
por meio da hierarquia, dentro dos niveis ascendentes
do sistema nervoso central (SNC), ¢ simultaneamente em
muitas estruturas cerebrais diferentes, mostrando o
processamento distribuido em paralelo. O proces-
samento hierdrquico, juntamente do processamento dis-
tribuido em paralelo, ocorre nos sistemas de percepcio,
acio e cognitivo do controle de movimento.

O processamento “hierdrquico”, neste capitulo, €
descrito como um sistema no qual niveis superiores do
cérebro estio envolvidos com questoes de abstragao de

Cognicao
a0 Agao
‘,’ Percepga < > c
/
Sensacao  Percepcdo Interpretagdo  Conceituali-  Estratégia/ Ativagdo  Execugao
zagéo Plangjamento
Receptores  Cortex Processamento  Cortex Cortex motor ~ Cortex Motoneurénios,
periféricos  sensorial sensorial de pré-frontal suplementar motor musculos e
1°e2° nivel superior e outras GB/CB primario  articulagdes
nos lobos areas de GB/CB
parietal, associagao
occipital e de nivel
temporal superior

FIGURA 3.1 Modelo de interacio entre os processos perceptual, de agao e cognitivo envolvidos no controle motor.

GB = ganglios da base; CB = cerebelo.
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informacio. Por exemplo, dentro do sistema percep-
tual, o processamento hierarquico significa que centros
superiores integram estimulos de muitos sentidos € in-
terpretam a informacio sensorial recebida. Pelo lado da
acio do controle de movimento, niveis superiores da
funcio cerebral formam planos motores € estratégias
para a acdo. Portanto, niveis superiores devem selecio-
nar a resposta especifica para conseguir realizar uma de-
terminada tarefa. Niveis inferiores de processamento
poderiam, entdo, se encarregar do monitoramento de-
talhado e da regulagio da resposta de execucio, tor-
nando-a adequada para 0 contexto na qual ela ocorreu.
Sistemas cognitivos se sobrepdem aos sistemas de per-
cepcio e agio e envolvem processamento de alto nivel
para a percepgao € acio. Além disso, muitas estruturas
do cérebro (p. €x., a medula espinal, o tronco encefalico,
o cerebelo e o cortex de associagdo) t€m componentes
tanto de percep¢io como de agao.

No processamento distribuido em paralelo, o mes-
mo sinal é processado simultaneamente em muitas es-
truturas cerebrais diferentes, entretanto, com propdsitos
diferentes. Por exemplo, o cerebelo e os ganglios da base
processam informagao motora de nivel superior a0
mesmo tempo, antes de envid-la novamente a0 cortex
motor para a agao.

Este capitulo revé 0s processos que fundamentam a
producio do movimento humano. A primeira secio
apresenta uma revisao dos componentes mais importan-
tes do SNC e a estrutura e funcio de um neurdnio, a uni-
dade bisica do SNC. As outras se¢oes discutem com mais
detalhes a anatomia neural (circuitos basicos) € a fisiolo-
gia (fungiio) dos sistemas envolvidos na producio € no
controle do movimento. Este capitulo segue a anatomia
neural e a fisiologia do controle do movimento da per-
cepgio até a cognicao € a acio, reconhecendo que fre-
quentemente € dificil distinguir onde um comeca € 0 ou-
tro termina.
=

ia funcao cerebrai

A funcio cerebral que fundamenta o controle motor
esté tipicamente dividida em multiplos niveis de proces-
samento, incluindo a medula espinal, o tronco encefa-
lico (que inclui o bulbo, a ponte ¢ O mesencéfalo), o
diencéfalo (tillamo ¢ hipotilamo), o cerebelo e os he-
misférios cerebrais, incluindo o cortex cerebral e as trés
estruturas profundas, 0s ganglios da base, a amigdalae o
hipocampo (Amaral, 2000; Patton et al., 1989).

Medula espinal

No nivel mais baixo da hierarquia percepgao/acio
esta a medula espinal. O circuito da medula espinal estd
envolvido na recepcio inicial € no processamento dain-
formagao somatossensorial (dos musculos, das articula-

S

¢oes e da pele) e 0 controle da postura e dos movimen-
t0s reflexos e voluntirios através dos motoneuronios.
No nivel do processamento da medula espinal é possivel
observar uma relacio relativamente simples entre 0 esti-
mulo sensorial € a resposta motora. No nivel da medula
espinal, observa-sc a organizacio dos reflexos, as res-
postas mais estereotipadas ao estimulo sensorial € 08 pa-
droes basicos de flexio e extensao dos musculos enval-
vidos nos movimentos das pernas, como o chute ¢ a
locomogio (Amaral, 2000; Kandel, 2000).

Sherrington chamou 0s motoneurdnios da medula
espinal de “o trato comum final”, uma vez que cles cons-
tituem o tltimo nivel de processamento antes da ativa-
¢io muscular. A Figura 3.2A mostra 0 sistema nervoso
segundo a visio de um anatomista, com a medula espi-
nal posicionada caudalmente. A Figura 3.2B mostra um
modelo abstrato do sistema nervoso, com a medula es-
pinal posicionada ao final da hierarquia, com seus diver-
sos tratos paralelos. Nessa visao, 0 receptores sensoriais
estio representados pelo quadrado nomeado “input afe-
rente” e enviam informacio (representada por sctas fi-
nas) para a medula espinal (rede segmentar espinal) e
partes superiores do cérebro. Apds 0 processamento em
muitos niveis, incluindo as redes segmentares espinais,
o output (representado por setas grossas) modula as ati-
vidades dos musculos esquel€ticos.

Tronco encefalico

A medula espinal se estende cranialmente para se
juntar ao proximo nivel de processamento, O tronco
encefalico. O tronco encefilico contém nicleos im-
portantes envolvidos no controle postural ¢ na loco-
mocio, incluindo os nucleos vestibulares, o niicleo ru-
bro e os nucleos reticulares. Contém, também, os
tratos ascendentes e descendentes que transmitem 2
informacio sensorial ¢ motora para outras partes do
SNC. O tronco encefilico recebe estimulos somatos
sensoriais da pele ¢ dos musculos da cabeca, assim
como estimulo sensorial dos sistemas vestibular e vi
sual. Além disso, os nicleos no tronco encefalico con
trolam o output do pescogo, da face ¢ dos olhos e sic
essenciais para as fungoes auditiva € gustativa. Na reali
dade, todos os tratos motores descendentes, com exce
¢io do trato corticoespinal, originam-s¢ no tronco ence
filico. Por fim, a formagio reticular, que regula noss
prontidio ¢ conscientizagao, também se encontra n
tronco encefilico (Amaral, 2000).

A visio do anatomista do tronco cerebral (Fig
3.2A) mostra divisoes de caudal para rostral dentro d
bulbo, da ponte e do mesencéfalo, enquanto 0O M
delo abstrato (Fig. 3.2B) mostra as conexoes dos it
puts da medula espinal a0s centros superiores (0 ©
rebelo e o cértex motor) € seus tratos de volta
medula espinal.




Cerebelo

O cerebelo se situa atrias do tronco encefalico
(Fig. 3.2A) e esta conectado a este por meio de tratos
denominados {pedinculos”. Observando-se a Figura
3.2A, o cerebelo recebe os estimulos da medula espi-
nal (enviando feedback sobre os movimentos) ¢ do
cértex cerebral (enviando informacdes sobre o plane-
jamento dos movimentos) € envia oufpuls para o
tronco encefilico. O cerebelo tem muitas fun¢oes im-
portantes no controle motor, entre elas, ajustar nossas
respostas motoras comparando o oufput pretendido

Giro
pré-central

Ganglios

da base

Lobo
frontal

Lobo
temporal

Medula espinal
(cervical, torécica,
lombar, sacral)

FIGURA 3.2 A, O sistema
nervoso na visao de um A
anatomista.
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com 0s sinais sensoriais e, entio, atualizar 0s coman-
dos dos movimentos caso haja desvio da trajetoria
pretendida. O cerebelo também modula a forga € a
amplitude dos nossos movimentos e esta envolvido
no aprendizado motor (da adaptac¢ao simples para um
aprendizado mais complexo).

Diencéfalo

A medida que nos movimentamos na dire¢io ros-
tral do cérebro, encontramos o diencéfalo (Fig. 3.24),
que contém o tilamo e o hipotilamo. O tilamo pro-

Sulco
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pos-central
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parietal
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occipital

= ¢—— Cerebelo

JLared

Cérebro anterior
1. Telencéfalo
2. Diencéfalo;
talamo; hipotélamo
Cérebro médio
3. Mesencéfalo
Cérebro posterior
4. Metencéfalo;
ponte; cerebelo
5. Metencéfalo bulbo
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FIGURA 3.2 (Continuagdo) B. Um modelo abstrato do sistema nervoso (Adaptado de Kandel E,
Schwartz JH, Jessell TM, eds. Principles of neuroscience. 3rd. Ed. New York: Elsevier, 1991:8.)

cessa a maioria das informagdes vindas para o cortex
dos diversos tratos de estimulos paralelos (da medula
espinal, do cerebelo e do tronco encefalico). Esses tra-
tos ficam segregados durante o processamento tald-
mico e durante o oufput subsequente para as diferen-
tes partes do cortex (Kandel, 2000).

Hemisférios cerebrais (cortex cerebral
e ganglios da base)

A medida que subimos, encontramos 0$ hemisfé-
rios cerebrais que incluem o cortex cerebral e os gin-
glios da base. Na base do cortex cerebral, os ginglios
da base (Fig. 3.2A) recebem estimulo da maioria das
areas do cortex motor através do talamo. Algumas das
funcoes dos ganglios da base envolvem aspectos Cog-
nitivos de ordem superior do controle motor, como O
planejamento de estratégias motoras (Kandel, 1991).

O cortex cerebral (Fig. 3.2A) frequentemente €
considerado o nivel mais alto da hierarquia do controle

motor. As dreas parietal € pré-motora, juntamente das
outras partes do sistema nervoso, estio envolvidas na
identificacio de alvos no espago, na escolha de um
curso de agdo € na programagao de movimentos. As
ireas pré-motoras enviam oulputs sobretudo para ©
cortex motor (Fig 3.2B), que envia seus comandos para
o tronco encefalico e para a medula espinal através do
trato corticoespinal e do sistema corticobulbar.

Devido aos diversos subsistemas envolvidos no
controle motor, O sistema nervoso é obviamente orga-
nizado tanto de forma hierarquica como cm paralelo.
Portanto, o nivel mais elevado de controle afeta nao so-
mente 0s niveis abaixo, mas também podem agir inde-
pendentemente nos motoneurdnios espinais. Essa
combinacio de controle em paralelo e hierdrquico per-
mite certa sobreposi¢io das fungoes, de tal forma que
um sistema é capaz de assumir a fungio de outro quan-
do as condicdes ambientais ou a tarefa exigem. Isso tam-
bém permite certa quantidade de recuperacdo de uma
lesdo neural pelo uso de tratos alternativos.




Para compreender melhor a funcio dos diferentes
niveis do sistema nervoso, vamos examinar uma acio
especifica e passar pelos tratos do sistema nervoso que
contribuem para o seu planejamento e sua execucio. Por
exemplo, se vocé estiver com sede e quiser tomar um
pouco de leite em caixa que esti na sua frente. Os esti-
mulos sensoriais vém da periferia para dizer a vocé o
que estd acontecendo a sua volta, sua localizagio no es-
paco e onde suas articulagdes estio em relaciio as ou-
tras: eles fornecem um mapa do seu corpo no espaco.
Além disso, a informacio sensorial da informacio es-
sencial sobre a tarefa que vocé ira realizar: o tamanho
do copo, o tamanho € o peso da caixa de leite. Centros
superiores no cortex fazem um plano de acao baseados
nessa informacio em relacio ao objetivo: alcancar a
caixa de leite.

Por meio de seu mapa sensorial, vocé faz um plane-
jamento do movimento (utilizando, possivelmente, os lo-
bos parietais e os cortices suplementar e pré-motor). Para
alcancar a caixa de leite i sua frente, esse plano é enviado
20 cortex motor, e grupos musculares sio especificados.
Esse plano também € enviado para o cercbelo e para os
ginglios da base, e eles 0 modificam para refinar o movi-
mento. O cerebelo envia uma atualizacio do plano de
output do movimento para 0 cOrtex motor € para o tron-
co encefilico. Tratos descendentes do cortex motor e do
tronco encefalico, entdo, ativam as redes da medula es-
pinal, os motoneurdnios espinais ativam os musculos e
vocé alcanga o leite. Se a caixa de leite estiver cheia,
quando vocé achou que estava praticamente vazia, tratos
reflexos espinais irdo compensar pelo peso extra que
vocE ndo esperava ¢ ativardo mais motoneurdnios. Entio,
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as consequeéncias sensoriais do seu alcance serdo avalia- |

das, e o cerebelo ira atualizar 0 movimento — nesse caso,
para acomodar uma caixa de leite mais pesada.

Neuronio — a unidade basica do SNC

O nivel mais baixo da hierarquia ¢ um unico neu-
ronio na medula espinal. Como ele funciona? Qual é
sua estrutura? Para saber como um neurdnio se co-
munica entre os niveis de hierarquia do sistema ner-
v0s0, precisamos rever algumas de suas propriedades
simples, incluindo o potencial de repouso, o poten-
cial de ac¢iio ¢ a transmissdo sindptica.

O neurdnio, quando em repouso, sempre tem
uma carga ou um potencial elétrico negativo dentro da
célula, em relacdo ao seu exterior. Portanto, quando
fisiologistas gravam a partir de um neurdnio, intrace-
lularmente, com um eletrodo, eles descobrem que a
parte interna da célula tem um potencial de repouso
de cerca de -70 mV em relagido ao externo (Fig. 3.3).
Esse potencial elétrico € causado por uma concentra-
¢io desigual de ions quimicos do lado interno versus
o lado externo da célula. Portanto, ions K+ (potissio)
sio elevados no lado interno e ions Na+ (s6dio), no
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lado externo da célula, e a bomba elétrica dentro da
membrana celular mantém os ions nas suas concen-
tracoes apropriadas. Quando o neurdnio esti em re-
pouso, canais de K+ sio abertos € mantém o neuronio
com esse potencial negative (Kandel, 1976; Koester e
Siegelbaum, 2000; Patton et al., 1989).

Quando o neurdnio € estimulado, sio observados
saltos dramaticos em voltagem pela membrana celu-
lar. Esses sdo os potenciais de ag¢do, impulsos nervo-
sos ou picos. Eles nic chegam i voltagem zero, mas
até +30 mV (como na Fig. 3.3). Isto €, a partc interna
do neurdnio se torna positiva. Potenciais de acio tam-
bém duram cerca de 1 msec, € a membrana ¢ rapida-
mente repolarizada. A altura do potencial de agao ¢
quase sempre a mesma: -70 a +30 mV = ;100 mV.

Como um’ neurdnio comunica essa informacio
para a préxima célula? Isso ¢ feito por meio do pro-
cesso de transmissao sinaptica. Uma fenda de 200
A de largura separa os, neurdénios. Cada potcncml de
4¢a0 em um neurdnio libera ‘uma pequena qmnud'ldc
de substancna transmlssor'l que é difundida através
dessa fenda e se acopla A receptores da proxima cé-
lula, que abre os canals“ da membrana € a despolariza.
Um potencial de acdo provoca apenas uma pequena
despolarizacio, denominada potencial excitatério
pos-sindptico (PEPS). O PEPS normalmente morre
apos 3 a 4 msec e, como consequéncia, a proxima cé-
lula niio é ativada (Patton et al., 1989).

Entretanto, se a primeira célula libera potenciais
de acio suficientes, havera uma série de PEPS, ¢ eles
continuardo a acumular a despolarizacio até atingir a
voltagem do limiar para o potencial de acio do pro-
ximo neurdnio. Isso € denominado somacao. Ha dois
tipos de somacao, temporal e espacnl e eles estio ilus-
trados na Figura 3.3, B e C. Somagio temporal resulta
na despolarizacio devido aos potenciais sinapticos que
ocorrem em tempos proximos (Fig. 3.3C). Somacao
espacial produz despolarizacio devido a acio de célu-
las multiplas que estdo fazendo sinapses com 0s neurd-
nios pés-sindpticos (Fig. 3.3B). Somacio espacial €, na
realidade, um exemplo de processamento distribuido
em paralelo, uma vez que tratos muiltiplos estio afe-
tando o mesmo neurdnio (Kandel e Siegelbaum, 2000).

A eficicia de certa sinapse muda com a experiéncia.
Por exemplo, se um certo neurdnio ¢ ativado em um

- curto periodo, podera haver facilitaciio sindptica, em

que se liberam mais transmissores €, portanto, despola-
riza-se a proxima célula mais facilmente. Por outro lado,
uma célula pode demonstrar desfacilitacio ou habi-
tuacfio. Nesse caso, a célula nao tem transmissores e,
portanto, € menos efetiva na influéncia da préxima cé-
lula. Muitos mecanismos podem causar facilita¢io ou ha-
bituacio sinaptica em diferentes partes do sistema ner-
voso. O aumente do uso de um determinado trato pode
resultar em facilitacio sinaptica. Entretanto, em tratos
diferentes, o uso aumentado pode resultar em dificulta-
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FIGURA 3.3 A. Um neurdnio com muitas conexdes sinapticas no corpo celular e dendritos.

B. Exemplo de somagao espacial, em que niimeros cada vez maiores de neurénios

pré-sinapticos sao ativados de forma simultanea (representados pelas setas progressivamente
maiores) até que transmissores suficientes sejam liberados para ativar um potencial de agdo na
célula pos-sinaptica. C. Exemplo de somacdo temporal, em que um Unico neurénio pré-sinaptico é
ativado uma vez, quatro vezes em uma frequéncia baixa, ou quatro vezes em uma frequéncia alta
(setas indicando o tempo dos potenciais pré-sinapticos). Observe que, com o estimulo de alta
frequéncia, o potencial pds-sinaptico nao retorna aos niveis de repouso, mas cada estimulo
sucessivo é somado até o limiar para ativar o potencial de acao.

¢Ao ou habituagio. Variacoes na codificagio entre a qui-
mica interna do neurdnio e o estimulo que ativa o neu-
ronio irdo determinar se este ird responder a tais sinais
de um modo ou de outro. Para maiores informacdes, ve-
ja o Capitulo 4, que descreve a fisiologia de formas de
aprendizado simples e complexas (Kandel, 2000).

Essa revisdo dos elementos essenciais do sistema ner-
voso possibilita uma discussio aprofundada dos proces-
sos sensorio/motor que fundamentam o controle motor,

Sistemas sensorial/perceptual

Qual é o papel da sensacio na produgio € no con-
trole do movimento? No capitulo sobre teorias do
controle motor, foram apresentadas visoes divergentes
sobre a importincia do estimulo sensorial no controle
motor. Pesquisas atuais em neurociéncia sugerem que
a informaciio sensorial tem papéis diferentes no contro-
le do movimento.

Informacbes sensoriais servem como estimulo para
o movimento reflexo organizado no nivel da medula es-

pinal do sistema nervoso. Além disso, a informacio sen-
sorial tem um papel vital na modulacdo do ouiput do mo-
vimento resultante da atividade dos geradores de padrao
na medula espinal (p. ex., geradores de padrio locomo-
tor). Da mesma forma, no nivel da medula espinal, a in-
formacao sensorial pode modular movimentos que resul-
tam dos comandos originados nos centros superiores do
sistema nervoso. A sensacao pode modular todos esses ti-
pos de movimento na razao em que Os receptores senso-
riais convergem nos motoneurdnios, considerados o
trato final comum. Mas outro papel da informacio sen-
sorial no controle do movimento € cumprido pelos tratos
ascendentes que contribuem para o controle do movi-
mento de formas mais complexas.

Sistema somatossensorial

O sistema somatossensorial, do nivel mais baixo ao
mais alto da hierarquia do SNC, desde a recepcio de si-
nais na periferia até a integracio e interpretacao desses
sinais relacionados a outros sistemas sensoriais no cor-



tex de associaco, estd descrito nesta secio. Preste
muita atencdo na forma como o processamento hierdr-
quico e distribuido em paralelo contribui para a analise
dos sinais somatossensoriais.

Receptores periféricos

FUSO MUSCULAR A maioria dos fusos musculares
sdo receptores sensoriais encapsulados com o formato
de fuso localizados no ventre do musculo, nos musculos

Aferente secundario (I}
Aferente primario (1a)

Terminacdes
motoras

Capsula

FIGURA 3.4 A anatomia do
fuso muscular. A, Desenho do
fuso muscular mostrando (1) as
-fibras de saco nuclear
dindmicas e estéticas, as fibras
musculares de cadeia nuclear
estética; (2) os grupos la e |l de
neurdnios aferentes que se
envolvern na regiao central,
percebendo o comprimento A
muscular e a mudanga neste; e
(3) o motoneurdnio eferente
gama que causa a contracao da
regido polar a fim de manter as
regioes centrais firmes durante
a contragao do musculo no
qual estd o fuso muscular. B. Motoneurénio
Circuito neural do reflexo alfa
monossinaptico de estiramento,
mostrando o fuso muscular no
biceps, o trato aferente la da
medula espinal, com as
conexdes monossinapticas para
o motoneurdnio alfa do biceps
e de seus sinergistas, e as
conexdes com o interneurénio
inibitério la que inibe o
motoneurdnio do musculo
antagonista triceps. C. A
informacao do fuso muscular
contribui para o trato espinal
reflexo e para o trato de alca
longa do reflexo. e = estético; d
= dindmico. (Partes B e C
reimpressas com permissao de
Kandel E, Schwartz JH, Jessell
TM, eds. Principles of

Aferente la —__

Fuso

Musculo
homénimo

Sinergista
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esqueléticos. Consistem de (1) fibras musculares espe-
cializadas muito pequenas, denominadas fibras intra-
fusais (fibras extrafusais sio as fibras musculares co-
muns); (2) terminacdes nervosas sensoriais (aferentes
dos grupos Ia e II) que se envolvem nas regides cen-
trais dessas pequenas fibras musculares intrafusais; ¢
(3) terminac¢oes dos motoneurdnios gama que ativam
as regides contrateis polares das fibras musculares intra-
fusais. A Figura 3.4 mostra um fuso muscular com suas
fibras musculares intrafusais (cadeia nuclear e saco nu-

Eferente gama (d)
Eferente gama (e}

Fibra de cadeia nuclear (e)

Regides
Trato de alca . Supraespinais

longa do reflexo

Interneurdnio

inibitdrio la Trato espinal

reflexo

Reflexo de /)
estiramento /-

neuroscience, 41" ed. New
York: Elsevier, 2000.) B
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clear), as terminacées nervosas sensoriais (Ia e IDeas
terminagoes dos motoneurdnios (gama).

Os fusos musculares detectam o comprimento do
niisculo € 2 mudanga desse comprimento e, juntamente
do reflexo monossinaptico, ajudam a regular de forma
fina 0 comprimento muscular durante o movimento. Nos
humanos, os musculos com a maior densidade de fusos
(fusos por musculo) sio os miisculos extraoculares, 0s da
mao ¢ os do pescoco. Surpreende que os miisculos do
pescoco tenham uma alta densidade de fusos? Isso ocorre
porque utilizamos esses musculos na coordenacio viso-
manual 2 medida que alcancamos objetos e nos movemos
no ambiente (Gordon e Ghez, 1991).

Os tipos diferentes de fibras musculares e neurdnios
sensoriais € motoneurdnios que inervam o fuso muscu-
lar sao desenhados para apoiar duas funcées do fuso, a
sinaliza¢iio de (1) comprimento estatico do miisculo
como um todo € (2) as mudancgas dinimicas no compri-
mento muscular. Nos proximos paragrafos, explicare-
mos como cada parte do fuso fundamenta esse papel.

Fibras musculares intrafusais Existem dois tipos
de fibras musculares intrafusais, denominados fibras de
“saco nuclear” (dividido em tipo estatico e dinimico) e
“cadeia nuclear” (tipo estitico). A fibra do saco nuclear
tem muitos niicleos esféricos na regiiio central nio con-
tritil (parece um saco elastico de nicleos), que estica
rapidamente quando o comprimento aumenta devido a
sua clasticidade, enquanto a fibra em cadeia nuclear
tem apenas uma fileira de nicleos e, sendo menos elas-
tica, estica lentamente (Fig. 3.4A).

Neurdnios aferentes dos grupos fa e IT  Essas ter-
minag¢oes nervosas aferentes possuem seus corpos ce-
lulares na raiz ganglionar dorsal da medula espinal e
se envolvem nas fibras musculares intrafusais da se-
guinte forma: as terminacdes nervosas da fibra Ia en-
volvem-se na regifio equatorial (que é basicamente elis-
tica) tanto das fibras musculares intrafusais em saco e
em cadeia e, portanto, respondem rapidamente ao
alongamento, sentindo a quantidade de mudanca do
comprimento muscular. As terminacdes do grupo Il en-
volvem-se na regido ao lado da equatorial, que é menos
elistica e, portanto, responde menos ao alongamento.
Os aferentes Ia vio as fibras em saco e em cadeia, en-
quanto os aferentes do grupo I vio sobretudo as fibras
em cadeia (Fig. 3.44). Portanto, os aferentes do grupo
Ia siio mais sensiveis 2 mudanca ou 4 dinimica do com-
primento muscular, € os neurdnios aferentes do grupo
II respondem mais ao estado estavel ou estitico do
comprimento muscular. Os aferentes Ia (mas nio os
aferentes do grupo II) respondem bem a pequenos es-
timulos tendineos, alongamentos sinusoidais e até a vi-
braces dos tenddes musculares, uma vez que esses es-
timulos causam mudancas rapidas no comprimento
muscular (Pearson e Gordon, 2000).

Motoneurdnios gamea Tanto as fibras musculares
€m saco quanto as em cadeia sao ativadas por axonios
dos motoneurdnios gama. Os corpos celulares dos
motoneurdnios gama estao dentro do corno ventral da
medula espinal, entrelacados com os motoneurdnios
alfa, inervando as fibras extrafusais (dos musculos es-
queléticos comuns). Os axdénios do motoneurdnio
gama terminam na regifio polar, estriada da fibra mus-
cular em saco e em cadeia, como mostra a Figura 3.4A.
Hi dois tipos de motoneurdnios gama: (a) o gama din3-
mico, que ativa somente as fibras musculares em saco,
¢ (b) o gama estitico, que inerva as fibras musculares
em saco e em cadeia. A ativacio dos motoneuronios
gama dindmicos aumenta as respostas dinimicas dos
neurdnios aferentes Ia, enquanto a ativacio dos moto-
neurdnios gama estaticos aumentam as respostas dos
neurdnios aferentes do grupo II, sinalizando o compri-
mento de estado estavel dos misculos.

Como ¢ utilizada a informacio do fuso muscular du-
rante o controle motor? A informacao do fuso muscular
¢ utilizada em muitos niveis da hierarquia do SNC. No ni-

_vel mais baixo, estd envolvida na ativacdo reflexa dos

musculos, entretanto, 2 medida que a informacio ascen-
de na hierarquia do SNC, € utilizada de forma cada vez
mais complexa e abstrata. Por exemplo, a informacio
pode contribuir para nossa percep¢io em relagio ao
nosso esforco. Além disso, € levada por diferentes tratos
para diferentes partes do cérebro, contribuindo, dessa
forma, para a natureza distribuida em paralelo do pro-
cessamento cerebral.

Afca de reflexo de alonganiento  Quando um mus-
culo € alongado, ele alonga o fuso muscular, excitando os
aferentes Ia. Dois tipos de respostas reflexas podem ser
desencadeados por essa excitacio do aferente Ia, o re-
flexo espinal monossiniptico e a al¢a-longa ou reflexo
transcortical, como demonstrado na Figura 3.4C. O re-
flexo de alongamento espinal € ativado por conexdes ex-
citatorias monossinapticas dos neurdnios aferentes para
culos sinergistas (Fig. 3.4B). Os aferentes Ia também po-
dem excitar os interneurdnios inibitérios, que entio ini-
bem os motoneurdnios alfa dos musculos antagonistas
(Fig. 3.4B). Por exemplo,/se o misculo gastrocnémio
esta sendo alongado, o fuso muscular dos aferentes Ia sio
excitados; estes por sua vez, excitam o motoneurdnio
alfa do gastrocnémio, causando a contracio. O aferente
Ia também excita o interneurdnio inibitorio Ia, que inibe
0s motoneurdnios do musculo antagonista, o tibial ante-
rior; assim, se este miisculo estiver contraindo, agora ele
ird relaxar. Os aferentes do grupo II também excitam seu
musculo, mas dissinapticamente (Patton et al., 1989;
Pearson ¢ Gordon, 2000). A alcalonga ou reflexo trans-
cortical (ver Fig. 3.4C) € um reflexo mais mutével, e, por-
tanto, € com frequéncia chamado de “reflexo de alonga-
mento funcional”.O beneficio desse reflexo pode ser



facilmente modificado de acordo com as condicbes am-
bientais ou o estado preparatério do individuo.

Qual o propésito da atividade do motoneurdnio
gama ¢ quando sdo ativados esses motoneurdnios no
fuso muscular? Quando houver uma contracio volun-
tiria, haveri coativacio dos motoneurdnios alfa (ati-
vando o miisculo principal, isto €, as fibras musculares
extrafusais) e gama (ativando o fuso muscular, isto é, as
fibras intrafusais). Sem essa coativacio, os neurdnios
sensoriais do fuso estariam em siléncio durante a con-
tracio muscular voluntiria. Com ela, além das fibras ex-
trafusais regulares do musculo, as regides polares das
fibras em saco nuclear e em cadeia contraem e, por-
tanto, a regiio central do fuso muscular (com as termi-
nagdes aferentes dos grupos Ia e ID nio pode afrouxar.
Devido a essa coativacio, os aferentes dos grupos Ia e
Il irdo perceber e compensar o alongamento inespe-
rado durante a contracio.

ORGAODS TENDINOSOS DE GOLG| Os 6Grgios ten-
dinosos de Golgi (OTG) tém o formato de fuso (1 mm
de comprimento por 0,1 mm de didmetro) e estdo loca-
lizados na jun¢io miisculo-tendinea (Fig. 3.5A). Eles se
conectam entre 15 e 20 fibras musculares. A informa-
¢do aferente dos OTG é levada para o sistema nervoso
através das fibras aferentes Ib. Diferentemente dos fu-
sos musculares, eles nio tém conexdes eferentes e,
portanto, ndo estao sujeitos a modulacio do SNC.

E dessa forma que os OTG funcionam. Sio sensi-
veis as mudangas de tensio, que resultam do alonga-
mento ou da contragio muscular, e respondem a forcas
tao baixas quanto 2 a 25 8. O reflexo de OTG ¢ um re-
flexo dissindptico inibitério, inibindo seu préprio mus-
culo e excitando o antagonista (Fig 3.5B).

Pesquisadores acreditavam que o OTG ficava ativo
somente conforme respondia a grandes quantidades de
tensio, entio foi formulada a hipétese de que o papel do
OTG era proteger o miisculo de lesGes, Pesquisas atuais
mostraram que esses receptores monitoram constante-
mente a tensao muscular e sio muito sensiveis a pequenas
mudangas de tensdo causadas pela contra¢io muscular.
Uma nova fungio hipotética do OTG é modular O output
muscular em resposta a fadiga. Portanto, quando a tensio
muscular reduz devido 2 fadiga, o output do OTG dimi-
nui, diminuindo o efeito inibitério sobre o préprio mis-
culo (Patton et al., 1989; Pearson e Gordon, 2000).

Também foi demonstrado que o OTG dos miiscu-
los extensores da perna estio ativos durante a fase de
apoio da locomogio e agem para excitar os misculos
extensores e inibir os musculos flexores até que o OTG
ndo tenha mais carga (Pearson et al,, 1992). Isto é exata-
mente o oposto do que seria esperado do reflexo quan-
do ativado no animal em um estado passivo, Portanto, o
reflexo aparentemente tem diferentes propriedades
cm diferentes condicdes de uma tarefa,
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RECEPTORES ARTICULARES Como funcionam os
receptores articulares e quais sio suas fungGes? Ha di-
ferentes tipos de receptores dentro da articulacio em
si, incluindo as terminacées do tipo de Ruffini ou spray,
terminagGes de Pacini, receptores ligamentares e termi-
nac¢des nervosas livres. Eles estio localizados em dife-
rentes partes da capsula articular, Morfologicamente,
t€m as mesmas caracteristicas de muitos outros recep-
tores encontrados no sistema nervoso. Por exemplo, os
receptores ligamentares sio quase idénticos aos OTG,
enquanto as terminagdes de Pacini sio idénticas 20s cor-
pusculos de Pacini na pele.

Ha diversos aspectos intrigantes da funcio da articu-
lacdo. A informacio do receptor articular é usada em di-
versos niveis de hierarquia de processamento sensorial.
Alguns pesquisadores descobriram que os receptores ar-
ticulares aparentemente sio sensiveis apenas a dngulos
articulares extremos (Burgess e Clark, 1969). Devido a
iss0, 0s receptores articulares podem fornecer um sinal
de perigo sobre um movimento articular extremo.

Outros pesquisadores reportaram que muitos re-
ceptores articulares individuais respondem a amplitu-
des de movimento limitadas. Esse fendmeno tem sido
denominado “fracionamento de amplitude”, com mil-
tiplos receptores sendo ativados nas amplitudes que
se sobrepdem. Informacio aferente de receptores arti-
culares ascende ao cértex cerebral e contribui para
nossa percepeao da nossa posicio no espaco. O SNC
determina a posicio articular por meio do monitora-
mento dos receptores que estio ativos simultanea-
mente, permitindo a determinacio da posicio exata
da articulacio.

RECEPTORES CUTANEOS Hi também diversos ti-
pos de receptores cutineos: @ mecanorreceptores, in-
cluindo os corpusculos de Pacini, os discos de Merkel,
0s corpusculos de Meissner, as terminacées de Ruffini
¢ as terminagdes lanceoladas em volta dos foliculos dos
pelos, detectando estimulo mecinico; (b) termorre-
ceptores, detectam mudancas na temperatura; € (c) no-
ciceptores, detectam danos possiveis 4 pele. A quanti-
dade de receptores em dreas sensiveis da pele, como as
pontas dos dedos, € muito grande, cerca de 2.500 por
centimetro quadrado (Gardner et al., 2000).

InformagGes desse sistema cutineo também 540
utilizadas no processamento hierdrquico de diversas
formas. Nos niveis mais inferiores de hierarquia do SNC,
as informagdes cutineas dio origem aos movimentos
reflexos. A informagio do sistema cutineo também as-
cende e fornece informacio sobre a posicio corporal
essencial para sua orientacio dentro do ambiente.

O sistema nervoso usa a informagdo cutinea para
s respostas reflexas de diversas formas, dependendo
da extensio e do tipo de Input cutdneo. Um estimulo
difuso ¢ leve na sola do p€ tende a produzir uma ex-
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FIGURA 3.5 A, Orgio tendinoso
de Golgi {OTG) e sua inervacao
aferente Ib. Esta localizado na
juncdo musculo-tendinea e
conectado a 15 ou 20 fibras
musculares. B. Circuito neural do
trato do reflexo do OTG,
demonstrado no biceps. A
informacéo das sinapses do
aferente Ib do OTG para os
interneurdnios inibitorios Ib, que
inibem os motoneurénios do
musculo agonista e excitam
dissinapticamente os
motoneurdnios no musculo
antagonista triceps. (Parte B
reimpressa com permissao de
Kandel E, Schwartz JH, Jessel TM,
eds. Principles of neuroscience.
3, ed. New York: Elsevier, 1991.)

tensio do membro, como, por exemplo, quando vocé
encosta na eminéncia hipotenar da pata de um gato; su-
tilmente, ela ird estender, Isso € chamado de “reagio de
Dlacing” e € encontrado também em criancas. Por ou-
tro lado, um estimulo forte e focal tende a produzir a
retirada, ou flexao, mesmo quando aplicado diretamen-
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te na mesma drea do pé. Isso € denominado “reflexo de
retirada” e € usado para nos proteger de lesoes. O pa-
drio tipico de resposta no reflexo cutineo é a flexdo ip-
silateral e a extensio contralateral, que permitem su-
portar o peso no membro oposto (mediado pelos
aferentes dos grupos Il e IV).
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FIGURA 3.6

Localizagdo dos receptores cutaneos na pele. (Reimpresso com a permissao

de Kandel E, Schwartz JH, Jessell TM, eds. Principles of neuroscience. 3" ed. New York:

Elsevier, 1991.)

E importante lembrar que, mesmo considerando
que os reflexos sao estereotipados, eles sao modulados
em centros superiores, dependendo da tarefa e do con-
texto. Lembre-se do nosso exemplo do reflexo flexor,
que tipicamente causa retirada do membro do estimulo
nocivo. Entretanto, se o risco é maior, como salvar a
vida de seu filho, o SNC inibe a ativacio desse movi-
mento reflexo para favorecer acdes mais apropriadas
para essa situacio.

O papel da somatossensacdo
no nivel da medula espinal

Informacdes dos receptores cutineos, musculares €
articulares modificam o output de circuitos no nivel da
medula espinal que controlam atividades basicas como a
locomocio. No final de 1960, Grillner € Wallen (1985)
realizaram experi€ncias nas quais seccionaram as raizes
dorsais da medula espinal do gato para eliminar o feed-
back sensorial da periferia. Eles estimularam a medula
espinal € foram capazes de ativar o gerador de padrio
neural para os padroes locomotores. Descobriram que
pequenas quantidades de estimulacio repetitiva levaram
a marcha, a trotes mais ripidos ¢ depois a galopes. Isso

sugeriu que movimentos complexos, como a locomo-
cdo, podem ser gerados no nivel da medula espinal sem
influéncias supraespinais ou estimulos periféricos.

Se nio precisamos da informacao sensorial para ge-
rar movimentos complexos, significa que nilo existe
papel para a informagiio sensorial na execucio? Nio.
Hans Forssberg et al. (1977) demonstraram que a_in-
formagio sensorial modula o ougput locomotor de um
modo muito resistente. Quando um pedago de madeira
foi encostado na pata de um gato (com a medula espi-
nal seccionada no nivel toricico 12) durante a fase de
balanco da marcha, houve uma flexao mais acentuada
da pata e o afastar do pedaco de madeira. Durante a
fase de apoio, a mesma estimulagio causou uma ex-
tensio mais forte, a fim de empurrar mais rapidamente

- e evitar o pedaco de madeira que estd no caminho. Por-

tanto, descobriu-se que o mesmo estimulo cutineo
pode modular o ciclo do passo de diferentes modos,
dependendo do contexto no qual ele € utilizado. Acha-
dos similares relacionados 4 modulacio do ciclo do
passo locomotor em resposta a fase de estimulo soma-
tossensorial especifico foram igualmente demonstra-
dos nos humanos (Stein, 1991).
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FIGURA 3.7 Sisternas sensoriais ascendentes: trato
Parede do vaso,
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FIGURA 3.8  Sistemnas sensoriais ascendentes: o sisterna
anterolateral, que contém informacéo de dor, ternperatura,
tato grosseiro e pressao.
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SISTEMA ANTEROLATERAL O segundo sistemy ascen-
dente, mostrado naFigura3.8 ¢ SiStema anterolatery;
(AL). Ele Consiste nos tratos espinomjﬁmjco, €spinorre-
ticular e espinoencefilico, Essas fibras cruzam na en-
trada da medyJg €spinal e ascendem Para os centros do
tronco encefilico. O sistema anterolateral tem funcio
dupla. Pn‘meiro, ransmite informac;ées sobre o tato
8rosseiro e g pressao e, bortanto, contriby; minimamenp-

completa dy discriminag.:o €m nenhum desses senti-
dos. Emretant_ 2 a
perda sevem@ohemissecgﬁo da medula espinal (p. ex.,

A informacio dos dois tratos Somatossensoriajs
ascendentes, como g informacio que vem de pratica.
mente todos os sistemas Sensoriais, passy pelo tilamo,
Além disso, o tdiame recebe informacio de diversas
outras areas do cérebro, incluindo os ginglios da base
€ 0 cerebelo. Portanto, ¢ um centro de Processa-
mento importante do cérebro. Geralmente, ymga lesao

mentos que visam diminuir o tremor €m pacientes
Com mal de Parkinson,

Cortex somg tossensoria/
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Sl primario

de associacdo. A. Localizado no lobo parietal, éf:'
0 cortex somatossensorial contém trés divisbes ’\
principais: o cortex somatossensorial primario

(SI, o secundario (Sil) e o parietal posterior, f;
B. Homunculo sensorial mostrando as

projegdes somaticas sensoriais da superficie

corporal. (Adaptado de Kandel E, Schwartz JH, B
Jessell TM, eds. Principles of neuroscience 32,

ed. New York: Elsevier, 1991: 368,372.) Lateral

FIGURA 3.9 Cortex somatossensorial e &reas ?
f\

lares e receptores cutineos esti agora integrada para
nos dar informacio sobre o movimento naquela area
especifica. Essa informacio é posta sobre um mapa do
€orpo inteiro, que € distorcido para refletir o peso re-
lativo dado pela informacio sensorial vinda de deter-
minadas 4reas, como mostra a Figura 3.9B. Por exem-
plo, a garganta, a boca e as mios sio bem
representadas porque precisamos de informacdes mais
detalhadas para apoiar os movimentos executados por
€ssas estruturas. Esse € o inicio do processamento es-
pacial, fundamental para a coordenacio dos movimen-
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tos no espaco. O movimento coordenado exige infor-
macio sobre a posicio do corpo em relacio ao am-
biente e a posicio de um segmento em relagio a outro
(Gardner e Kandel, 2000).

A sensibilidade de contraste é muito importante
para o controle motor, uma vez que permite a detecciio
de formas e superficies dos objetos. O cértex somatos-
sensorial processa a informacio que entra para aumen-
tar a sensibilidade de contraste a fim de podermos iden-
tificar e discriminar mais facilmente os diferentes
objetos que tocamos. Como ele faz isso? Foi demonstra-




do que as dreas de receptividade dos neurdnios soma-
tossensoriais t&ém um centro excitatério rodeado pelo
inibitorio. Esse envolto inibitério auxilia na discrimina-
Gdo de dois pontos por meio da inibicio lateral.

Como funciona a inibicio lateral? A célula que é
excitada inibe a célula ao lado, portanto, aumenta o
contraste entre as regides excitadas e ndo excitadas do
corpo. Os receptores ndo tém inibicio lateral. Mas en-
tram pelas colunas dorsais e em cada passo seguinte na
transmissao de informacio. Na realidade, os seres huma-
nos tém um sistema somatossensorial suficientemente
sensivel para perceber a ativacio de um tinico receptor
tatil na mao (Gardner e Kandel, 2000).

Caracteristicas diferentes de um objeto sio proces-
sadas em paralelo em diferentes partes do cértex soma-
tossensorial. Por exemplo, neurénios na irea 1 sentem
o tamanho do objeto, pois tém dreas receptivas maiores
cobrindo os dedos. Outras células na 4rea 2 respondem
melhor a estimulos em movimento ou sdo sensiveis i
diregao. Essa caracteristica ndo é encontrada nas colu-
nas dorsais ou no tilamo. As células de processa-
mento de nivel superior também tém 4reas receptivas
maiores que outras células tipicas do cértex somatos-
sensorial, com frequéncia englobando virios dedos. Es-
sas c€lulas, ao que parece, respondem preferencial-
mente quando os dedos vizinhos siio estimulados. Isso
pode indicar a participacio deles em funcdes como
apreensio de objetos.

Foi descoberto que as dreas receptivas de neurdnios
no cortex somatossensorial no tém tamanho fixo. A
dimensio destas pode ser modificada por meio da lesio
ou da experiéncia. As implicacdes desses estudos sio
levadas em consideracio nas seces de aprendizado
motor deste livro.

Cortex de

as50Clagdo
FIGURA 3,10 Localizacdes das areas pre-frontal
sensoriais primdrias, das 4reas de
associagdo de nivel superior e dos
cortices de associagdo cognitivos
(abstrato) de nivel superior,
(Adaptado de Kandel E, Schwartz JH,
Jessell TM, eds. Principles of
neuroscience 3' ed. New York:
Elsevier, 1991: 825.)

Cortex de 4

associagao limbico

Cértex auditivo
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O cortex somatossensorial também tem conexdes
descendentes para o tilamo, os nicleos da coluna dorsal
€ a medula espinal e, portanto, tem a habilidade de mo-
dular informacio ascendente vinda dessas estruturas.

Cortex de associagio

E nos diversos cortices de associagdo que comega-
mos a ver a transicio da percepcio para a acio. Também
vemos a interligacdo entre processamento cognitivo e
perceptual. Os cortices de associacio encontrados nos
lobos parietal, temporal e occipital incluem centros para
processamento sensorial superior e niveis mais altos do
processamento cognitivo abstrato. As localizagdes des-
sas dreas estdo demonstradas na Figura 3.10.

Dentre os cortices parietal, temporal e occipital
estdo as dreas de associagdo que, aparentemente, co-
nectam informacio de diversos sentidos. A area 5 do

[cortex parietal € uma faixa fina posterior ao giro pds-

central. Apés ter ocorrido o processamento intermo-
dal dentro da drea SI, os outputs sio enviados 4 drea 5,
que integra informagio entre as partes corporais. A
area 5 se conecta a drea 7 do lobo parietal. A irea 7
também recebe informacdo processada visualmente.
Portanto, a drea 7 combina processamento olho-mem-
bro em atividades desencadeadas visualmente ou
orientadas.

Lesoes na drea 5 ou 7, tanto em humanos como em
outros animais, causam problemas no aprendizado de ha-
bilidades que utilizam informagges em relacio a posicio
espacial. Além disso, certas células dessas ireas sio ativa-
das durante movimentos guiados visualmente, e a ativi-
dade se torna mais intensa quando o animal responde ao
movimento. Esses achados apojam a hipétese de que o

Cortex motor primario

Cortex

pré-motor Cdrtex somatossensorial primério

Cortex parietal posterior

Cortex de associacao
parieto-témporo-occipital
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Céortex visual
primério
Cortex visual
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lobo parietal participa dos processos que envolvem aten-
40 2 posicio e 4 manipulacio dos objetos no espaco.

operar e se orientar no €Spago ou a incapacidade de rea-
lizar tarefas Seéquenciadas complexas,

Quando pacientes destros tém lesges no giro an-
gular esquerdo (hemisfério dominante), eles apresen-

postura, da locomocgio e da funcio manipulatéria. Nas
secoes seguintes, vamos considerar a anatomia e 3 fisio-
logia do sistema visua] para demonstrar como ele fun-
damenta esses Papéis no controle motor,

Sistema visual periférico
CELULAS FOTORRECEPTORAS Faremos uma revi-
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turna, quando a quantidade de luz € muito baixa e fraca
para ativar os cones, Na fovea, o restante das camadas
¢ empurrado para que os cones possam receber a luz
de forma mais clara. O Ponto cego (no qual o nervo 6p-
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FIGURA 3.11 O olho, em relagio as - horizontais
celulas horizontal e vertical, e os tratos
visuais da retina para (A) coliculo Neurénio
superior e (B) tdlamo e cortex visual ganglionar
primario (érea 17). (Adaptado de B L e— } Fibras do
Kandel E, Schwartz JH, Jessell TM, eds. = nervo éptico
Principles of neuroscience. 3 ed. New *
York: Elsevier, 1991: 401, 415, 423.) Luz

as c€lulas da retina, para que possamos compreender
como elas funcionam em conjunto para processar a in-
formagio (Tessier-Lavigne, 2000).

CELULAS VERTICAIS Além dos bastonetes e cones, a
retina contém células bipolares e células gangliona-
res, que poderio ser consideradas células “verticais”,
uma vez que se conectam em série, mas nio tém co-

nexoes laterais (Fig. 3.11). Por exemplo, os bastone-
tes € os cones fazem contato sindptico direto com as
c€lulas bipolares. Estas, por sua vez, se conectam s
c€lulas ganglionares, as quais, entio, repassam a in-
formacdo visual enviando axénios para o niicleo geni-
culado lateral e para o coliculo superior, assim como
para o nicleo do tronco encefilico (Dowling, 1987;
Tessier-Lavigne, 2000).




