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A organizacao funcional da
percepcao e do movimento

O sistema somatossensorial ilustra o processamento da
informagio sensorial

A informacio somatossensorial do tronco e dos membros
é transmitida para a medula espinal

Os neurdnios sensoriais primdrios do tronco e dos
membros sio agrupados nos ganglios da raiz dorsal

Os axénios centrais dos neurdnios ganglionares da raiz
dorsal sdo organizados de maneira a formar um mapa da
superficie corporal
Cada submoedalidade somdtica é processada em um
subsistema diferente desde a periferia até o encéfalo
O talamo € uma conexdo essencial entre os receptores
sensoriais e o cdértex cerebral para todas as modalidades,
com excegio do olfato

O processamento da informagio sensorial culmina no
cortex cerebral

O movimento voluntdrio é mediado por conexdes diretas
entre o cortex ¢ a medula espinal

Visdo geral

ENCEFALO HUMANO IDENTIFICA OBIETOS e comanda
agdes de uma maneira da qual nenhum compu-
tador atual sequer chega a se aproximar. Apenas
enxergar, ver o mundo a volia e reconhecer uma face ou
expressao facial acarretam uma incrivel proeza computa-
cional. Por certo, todas as nossas capacidades de percepgio
- ver, ouvir, tocar, perceber o odor e o paladar — sio triunfos
da nossa capacidade analitica. De forma semelhante, todas
as nossas agoes voluntirias sao triunfos de engenharia.
O encéfalo permite esses feitos computacionais pelo fato
de suas unidades de processamento de informagao — suas
células neurais — estarem interconectadas de uma forma
muito precisa.
Neste capitulo, é descrita a organizacio neurcanatdmi-
ca da percepgao e da agao. O tato é enfocado porque o siste-
ma somatossensorial € particularmente bern compreendido

e ilustra com clareza a interacdo dos sistemas sensorial e
motor — coma a informagio da supertficie corporal ascende
por meio dos niiclecs de retransmissaoc sensoriais do siste-
ma nervosoe para o cortex cerebral e é transformada em co-
mandos motores que descem para a medula espinal a fim
de produzir movimento.

Hoje tem-se uma compreensio praticamente completa
de como a energia fisica de um estimulo titil é transduzida
por mecanorreceptores na pele em atividade elétrica ¢, com
essa atividade, em diferentes nucleos de retransmissio do
sistemna nervoso, correlaciona-se com aspectos especificos
da experiéncia do tato. Ademais, pelo fato de as vias de um
nucleo de retransmissdo a cutro estarem bem delineadas,
podemos observar como a informagéo sensorial é codifica-
da em cada um desses niicleos.

Tentar compreender a organizagdo funcional do sis-
tema nervoso pode parecer, em um primeiro momento,
apavorante. Entretanto, como se viu no iltimo capitulo,
a organizagao do sistema nervoso pode ser simplifica-
da por trés consideragdes anatémicas. Primeiro, exis-
tem relativamente poucos tipos de neurénios. Cada um
dos milhares de motoneurdnios da medula espinal ou
dos milhdes de células piramidais do neocortex possui
estrutura e fungio similares. Segundo, os neurdnios no
encéfalo e na medula fermam agrupamentos funcionais
distintos chamados de niicleos, os quais se interconectam
para formar sistemas funcionais. Terceiro, regides espe-
cificas do cértex cerebral sido especializadas em fungdes
sensoriais, motoras e, como se vera nos Capitulos 17 e 18,
associativas.

O sistema somatossensorial ilustra o
processamento da informagéao sensorial

Comportamentos complexos, como usar apenas o tato para
diferenciar uma bola de um livro, requerem a a¢io integra-
da de vérios nuicleos em regides corticais. A informagio €
processada no sistema nervoso de maneira hierarquica.
Assim, a informagdo sobre um estimulo € retransmitida
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por regides subcorticais e depois corticais e, a cada nivel de
processamento, torna-se gradativamente mais complexa.
Além disso, diferentes tipos de informagéo, mesmo dentro
de uma unica modalidade sensorial, sdo processados por
diversas vias anatomicamente separadas no sistermna soma-
tossensorial. Um leve toque e uma alfinetada dolorosa na
mesma érea da pele sdo mediados por diferentes vias no
encéfalo.

A informagéio somatossensorial do tronco e dos
membros é transmitida para a medula espinal

A infoermagio sensorial do tronco e dos membros entra
na medula espinal, que apresenta uma regido central de
substincia cinzenta no formato de H, rodeada por subs-
tdncia branca. A substincia cinzenta de cada lado da me-
dula é dividida em cornos dorsais (posteriores} e ven-
trais (anteriores) (Figura 16-1). O corno dorsal contém
grupos de neurdnios sensoriais (niicleos sensoriais) cujos
axdnios recebem informacdes acerca de estimulos sobre
a superficie corporal. O corno ventral contém grupos de
neurdnios motores (micleos motores) cujos axdnios saem
da medula espinal e inervam os musculos esqueléticos.
Diferentemente dos nicleos sensoriais, os nucleos mo-
tores formam colunas que perpassam longitudinalmente

Colaragio para células
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a medula. Interneurdnios de diversos tipos na subsiincia
cinzenta agem, inibindo a atividade dos neurdnios da me-
dula. Esses interneurdnios inibitdrios modulam tanto a
informaciio sensorial que ascende em direcio ao encéfalo
quanto os comandos motores descendentes, do encéfalo
para os motoneurdnios da medula espinal. Neurdnios mo-
tores também podem modular a atividade de cutros moto-
neurénios por meio de interneurdnios.

A substéncia branca que cerca a substincia cinzenta
contém feixes de axénios ascendentes e descendentes divi-
didos em colunas dorsal, lateral e ventral. As colunas dor-
sais, localizadas entre os dois cornos dorsais da substincia
cinzenta, contém apenas axtnios ascendentes que carre-
gam informagic somatossensorial para o tronco encefali-
co (Figura 16-1). As colunas laterais incluem tanto ax6nios
ascendentes quanto descendentes, do tronco encefélico e
do neocértex, que inervam interneurdnios € motoneurs-
nios espinais. As colunas ventrais também incluem axdnios
ascendentes e descendentes. Os axdnics somatossensoriais
descendentes nas colunas laterais e ventrais constituem
vias paralelas que transmitem informagdes sobre sensagdes
dolorosas e térmicas para niveis superiores do sistema ner-
voso central. Os axénios descendentes controlam os muis-
culos axiais e a postura.

Coloragdo para fibras

Raizes dorsais

Figura 16-1 Principais caracteristicas anatd-
micas da medula espinal. Parte superior: o lado
esquerdo mostra uma coloragdo para células da
matéria cinzenta, & o lado direite, uma secgdo com
coloracao para fibras. Parte inferioer: o corne ventral
{varde) contém nsurdnios motores grandes, en-
quanta o corne dorsal (cor de laranja) contém neu-
rénios menores. Fibras do fasciculo gracil carregam
informacgdo somatossensorial dos membros inferio-
res, @ fibras do fasciculo cuneiforme, informagao
somatessensonal da porgdo superior do corpo. Os
feixes de fibras das celunas lateral e ventral incluem
as vias ascendentes & descendentas.
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A medula espinal é dividida em quatro regides princi-
pais: cervical, tordcica, lombar e sacral (Figura 16-2). Essas
regides estdo relacionadas aos somitos embriolégicos de
onde sdoc originados os miusculos, ossos e outros compo-
nentes do corpo (ver Capitulos 52 e 53). Axénios que se
projetam da medula espinal para estruturas corporais de
um mesmeo nivel segmentar se encontram no forame inter-
vertebral com axénios que entram na medula para formar
os nervos espinais. Os nervos espinais da regido cervical
relacionam-se com a percepgio sensorial e fungio motora
da parte de tras da cabega, do pescogo e dos bragos. Os ner-
vos toracicos inervam a porgdoe superior do tronco, enquan-
to 0s nervos espinais lombares e sacrais inervam a porgac
inferior do tronco, costas e pernas.

Cada uma das quatro regides da medula espinal con-
tém varios segmentos. Ha 8 segmentos cervicais, 12 tora-
cicos, 5 lombares e 5 sacrais. Embora o tecido da medula
espinal madura ndo parega segmentado, os segmentos das
quatro regides espinais sio definidos pelo nimero e loca-
lizagdo das raizes dorsais e ventrais que entram e saem da
medula. A medula espinal varia em forma e tamanho ac
longo de seu eixo rostrocaudal por duas caracteristicas or-
ganizacionais.

Primeiro, relativamente poucos axdnios sensoriais
entram na medula pela por¢io sacral. Em niveis mais
altos (lombar, tordcico e cervical), © numero de axdnios
sensoriais que entram na medula aumenta progressiva-
mente. Por sua vez, a maior parte dos axdnios descen-
dentes criginados no encéfalo termina no nivel cervical,
com quantidades progressivamente menores de vias
seguindo em dire¢iio aos niveis mais baixos da medula.
Assim, o numero de fibras na substiancia branca é maior
nos niveis cervicais {onde estd a maior parte das fibras
ascendentes e descendentes} e menor nos niveis sacrais.
Como resultado, a regido sacral da medula possui bem
menos substancia branca do que cinzenta, enquanto a re-
gido cervical tem mais substincia branca do que cinzenta
(Figura 16-2}).

A segunda caracteristica organizacional é a variagéo
do tamanho dos cornos ventral e dorsal. O corne ventral
é maior nos niveis em que 0s Nervos motores que inervam
os bragos e as pernas saem da medula. O niimere de neu-
rénios motores ventrais dedicados a uma regido corporal
é aproximadamente paralelo & destreza de movimentos
dessa regifo. Assim, mais neurdnios motores sio necessd-
rios para inervar o maior ndmero de musculos e regular
a maior complexidade de movimentos dos membros em
comparagao aos do tronco. De maneira semelhante, o cor-
no dorsal é maior onde entram os neurénios sensoriais dos
membros na medula. Os membros possuem maior densi-
dade de receptores sensoriais que medeiam a discrimina-
¢ao tatil mais fina e, por isso, enviam mais fibras para a
medula. Essas regides espinais sdo conhecidas como alar-
gamentos lombossacrais e cervicais.

Os neurdnios sensoriais primarios do tronco e dos
membros sac agrupados nos ganglies da raiz dorsal

Os neurdnios sensoriais que transmitem informacgdes da
pele, musculos e articulacfes dos membros e do tronco
para a medula espinal estio agrupados nos ganglios da
raiz dorsal, dentro da coluna vertebral, imediatamente
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adjacente & medula espinal (Figura 16-3). Esses neurdnios
tém o formato pseudounipolar. Fossuem um axénio bifur-
cado com prolongamentos central e periférico. O ramo pe-
riférico termina na pele, nos musculos e em outros tecidos
como terminacdes nervosas livres ou em associagdo com
receptores especializados.

O processo central entra na medula. Ao entrar, o axé-
nio forma ramificagdes que cu terminam na substincia
cinzenta da medula, ou ascendem para nicleos localizados
proximos & jungio da medula com o bulbo (Figura 16-3).
Essas ramifica¢des locais e ascendentes fornecem duas vias
funcionais para a informagdo somatossensorial entrar na
medula a partir das células ganglionares da raiz dorsal. As
ramificagdes locais podem ativar circuitos reflexos locais,
enquanto os ramos ascendentes carregam informagdo ao
encéfalo, onde essa informacio tornar-se-d a matéria bruta
para a percepgac de tato, posigio ou dor.

0Os axdnios centrais dos neurdnios ganglionares da
raiz dorsal sao organizados de maneira a fermar um
mapa da superficie corporal

Os axdnios centrais das células ganglionares da raiz dor-
sal formam um mapa neural da superficie corporal quan-
do terminam na medula espinal. Essa distribuicio soma-
totdpica ordenada de aferéncias de diferentes porcbes da
supetficie corporal se mantém por toda a via ascendente
somatossensorial.

Axbnios que entram na medula pela regido sacral as-
cendem pela coluna dorsal proxima a linha media, ac pas-
s0 que aqueles que entram em niveis sucessivamente mais
altos ascendem em posicdes cada vez mais laterais dentro
das colunas dorsais. Dessa forma, na coluna cervical, onde
os axdnios de todas as porgdes do corpo ja entraram, as fi-
bras sensoriais originadas na porgac mais inferior do corpo
estic localizadas medialmente na coluna dorsal, enquanto
as fibras originadas no tronco, brago e ombro e, por fim,
pescogo ocupam areas progressivamente mais laterais. No
nivel cervical da medula, os axonios que formam as colu-
nas dorsais sdo divididos em dois feixes: o fasciculo gra-
cil, situade medialmente, e o fasciculo cuneiforme, situado
mais lateralmente (Figura 16-4).

Cada submodalidade somaética é processada em um
subsistema diferente desde a periferia até o encéfalo

As submodalidades da sensagdo somdtica — tato, dor e sen-
tido de posigio — sdo processadas no encéfalo por meio de
diferentes vias que terminam em diferentes regides encefa-
licas. A fim de ilustrar a especificidade dessas vias parale-
las, acompanharemos a via de informacio para a submo-
dalidade do tato.

As fibras aferentes primdrias que carregam a informa-
¢do sobre tatc entram na coluna dorsal ipsilateral e, sem
cruzar para a coluna contralateral, ascendem para o bulbo.
Fibras originadas na por¢éo inferior do corpo transitam
pelo fasciculo grécil e terminam no niicleo grécil, enquanto
as fibras da parte superior do corpo seguem pelo fasciculo
cuneiforme e terminam no nicleo cuneiforme. Neurdénios
nos nucleos gracil e cuneiforme dao origem a axdnios que
cruzam para o outro lado do encéfalo e ascendem para o
talamo por um longo feixe de fibras chamado lemnisco me-
dial (Figura 16-4).
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Figura 16-2 A aparéncia interna e sxterna da medula espi-
nal varia am seus diferantes niveis. A proporgao da substancia
cinzenta {a area em forma de H no interior da medula espinal} em
relagdo & substancia branca & maior nos niveis sacrais do gue nos
cervicais. Nos niveis sacrais, poucas fibras sensoriais aferentes

Como nas colunas dorsais da medula espinal, as fibras
do lemnisco medial estdo arranjadas somatotopicamente.
Em razio de as fibras sensoriais atravessarem a linha mé-
dia para o outro lado do encéfalo, o lado direito do encéfalo
recebe a informagio sensorial do lado esquerdo do corpo
e vice-versa. As fibras do lemnisco medial terminam em
uma subdivisio especifica do tidlamo, chamada de niclec
ventral posterior (Figura 16-4). Ali, as fibras mantém sua
organizacio somatotdpica, de forma que aquelas que carre-
gam informagio da parte inferior do corpo terminam late-
ralmente e as que carregam informagio da porgao superior
do corpo e da face terminam medialmente.
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agregaram-se & medula, enquanto a maior parte das fibras moto-
ras jJa terminou em niveis mais altos da medula. Q alargameanto
de secgao transversa nos niveis lombar e cervical compreende
regides onde o grande nimero de fibras que inerva os membros
antra ou sai da medula espinal.

O talamo é uma conexao essencial entre os
receptores sensoriais e o ¢cortex cerebral para
todas as modalidades, com exceciao do olfato

O talamo é uma estrutura em forma de ovo que constitui
a por¢io dorsal do diencéfalo. Retransmite as informagées
sensoriais para as dreas sensoriais primarias do cértex ce-
rebral, mas é mais do que um simples ponto de retransmis-
s&0. Atua como um “controlador” para as informagées que
vao em dire¢éio ao cortex cerebral, impedindo ou aumen-
tando a passagem de informagdes especificas, conforme o
estado comportamental do animal.
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Figura 16-3 Gaénglios da raiz dorsal e raizes nervosas es-
pinais. Os corpos celulares dos neurdnios que trazem a infor-
magdo sensonal da pele, dos musculos e das articulagdes se
encontram nos ganglios da raiz dorsal — agruparnento de células
adjacente 4 medula espinal. Qs axénios desses neurdnios séo
hifurcados ern prolongamentos periférico e central. O prolonga-
mento central entra pela pergdo dorsal da medula espinal.

O tdlamo é um bom exemplo de uma regido encefa-
lica composta de vérios nicleos bem delimitados. 53o 50
nicleos talamicos ja identificados. Alguns nicleos rece-
bem informagdo especifica de uma modalidade senso-
rial e projetam-se para uma area especifica do neocértex.
Células no nucleo ventral posterolateral (onde termina o
lemnisco medial} processam informagio somatossenso-
rial, e seus axénios projetam-se para o cortex somatossen-
sorial primdrio (Figura 16-4). Qutras porgdes do tilamo
participam das fun¢es motoras, transmitindo informa-
¢do do cerebelo e dos nicleos da base para as regides mo-
toras do lobo frontal.

Axdnios das células do talamo que se projetam para o
neocortex passam pela capsula interna, um grande feixe de
fibras que carrega a maior parte dos ax8nios que trafegam
dos e para os hemisférios cerebrais. Através de suas cone-
xdes com o lobo frontal, o talamo também tem um papel
em fungdes cognitivas, como a memdria. Alguns niclecs
que podem ter um papel na atengio projetam-se de forma
difusa para varias, porém distintas, areas do cortex. O nu-
cleo reticular, que forma a camada externa do talamo, nac
se conecta ao cortex de forma alguma. Seus neurdnios, em
grande parte inibitdrios, recebemn conexdes de outras fibras
A medida que elas saem do tdlamo em dire¢o ao neocortex,
que, por sua vez projetam-se a outros nucleos talamicos.

Os nucleos do tdlamo costumam ser classificados em
4 grupos — anterior, medial, ventrolateral e posterior — em
relagio a lamina medular interna, um feixe de fibras em
torma de lamina, posicionado ao longo do comprimento
rostrocaudal do tdlamo (Figura 16-5). Dessa forma, o grupo
medial de nicleos estd situado medialmente a ldmina me-
dular interna, enquanto os grupos ventral e posterior estao
localizados lateralmente a ela. No polo ventral do talamo,
a ldmina medular interna se divide e contorna o grupo an-
terior. O polo caudal do tdlamo estd ocupado pelo grupo
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posterior, composto principalmente pelo nicleo pulvinar.
Também existem grupos de neurdnios localizados entre as
fibras da lamina medular interna, coletivamente chamaclos
de niicleos intralaminares.

O grupo anterior Tecebe sua principal aferéncia dos
nicleos mamilares do hipotilamo e do pré-subiculo da
formagao hipocampal. O papel do grupo anterior é incer-
to, mas acredita-se que esteja relacionado com meméria e
emogdo. O grupo anterior também estd interconectado com
regides dos cortices cingulado e frontal.

O grupo medial consiste basicamente no nicleo me-
diodorsal. Esse grande niicleo taldmico possui trés sub-
divisdes, cada qual conectada a uma por¢io especifica do
cortex frontal. O nucleo recebe aferéncias de regides dos
nicleos da base, amigdala e mesencéfalo e tem sido impli-
cado na memoria.

Os nucleos do grupo ventral levam o nome de acordo
com sua posigac no talamo. Os niicleos ventroanteriores e
ventrolaterais sio importantes para o controle motor e car-
regam informagao dos nicleos da base e do cerebelo para
o cortex motor. O nuicleo ventral posterolateral envia infor-
magio somatossensorial para o neocdrtex.

O grupo posterior inclui os nuicleos geniculados medial
e lateral, o nucleo posterolateral e o pulvinar. Os nicleos
geniculados mediais e laterais estao situados préximos a
parte posterior do tdlamo. Os niicleos geniculados medial e
lateral estdo situados préximos & porgac posterior do tala-
mo. O nuicleo geniculado medial € um componente do sis-
tema auditivo. E organizado tonotopicamente e transmite
informacio auditiva para o giro temporal superior do lobo
temporal. O nicleo geniculado lateral recebe informacio
da retina e a retransmite para o cértex visual primario no
lobo occipital. O pulvinar € maior no cérebro dos primatas,
especialmente no humano, e seu desenvolvimento parece
ocorrer de maneira paralela ao aumento das regides asso-
ciativas do cortex parietotemporoccipital (ver Capitulo 18).
E composto por pelo menos trés subdivisdes e bastante in-
terconectado com regides distribuidas nos lobos parietal,
temporal e occipital, assim como com o coliculo superior
e outros niicleos do tronco encefdlico relacionados a visao.

O tilamo ndo apenas se projeta para reas visuais do
neocortex, mas também recebe de volta aferéncias deste.
De fato, no nicleo geniculado lateral, o niimero de sinap-
ses formadas por axdnios originados no cdrtex occipital é
maior do que o de sinapses que o nicleo geniculado lateral
recebe da retina. A maioria dos nucleos taldmicos recebe
uma proporgao similarmente proeminente de projegies
originadas no cortex cerebral, embora seu significado fun-
clonal nac esteja claro.

Os nucleos descritos até agora sio chamados de ni-
cleos de refransmissiio (ou especificos) porque tém uma relagéo
especifica e seletiva com alguma regido em particular do
neocortex. Outros nucleos taldmicos, chamados de nicleos
inespecificos, projetam-se para diversas regides corticais e
subcorticais. Esses nucleos estio localizados ou na linha
media do talamo {os nucleos da linha média) ou no inte-
rior da Jamina medular interna {os nuicleos intralaminares).
Os maiores ntcleos da linha média séo o paraventricular,
o paratenial e o reuniens. O maior nicleo do grupo celular
intralaminar é ¢ centromediano. Os nicleos intralaminares
projetam-se para estruturas do lobo temporal medial, como
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Yia ascendente coluna dorsal — lemnisco meadial para o cortex sensonal primario
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Figura 16-4 O lemnisco medial é uma importante via afe-
rents para a informagdo sematossensorial. A informagao so-
matossensarial entra no sistema nervoso central por meio das
células ganglionares da raiz dorsal. O fluxo de informacéo leva,
em ultima analise, a excitacao do cortex somatossensorial. Fibras

a amigdala e o hipocampo, mas também enviam proje¢des
para componentes dos nicleos da base. Esses nicleos re-
cebem aferéncias de uma variedade de dreas de origem na
medula, no tronco encefélico e no cerebelo, e postula-se
que estejam envolvidos na ativagio cortical e talvez partici-
pem da integragio de submodalidades sensoriais, sobre as
quais aprendera nos Capitulos 21 e 22.

Por dltimo, a cobertura externa do tilamo ¢ formada
por uma estrutura em forma de capa, o niicleo reticular. A
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que transmitem informagac de diferentes partes do corpo man-
tém uma relagao ordenada entre si e formam um mapa neural da
superficie corporal em seu padrao de inervagio para cada ponto
de retransmissao sinaptica.

maior parte de seus neurdnios utiliza o neurotransmissor
inibitério, o dcido y-aminobutirico (GABA), enquanto a
maioria dos neurdnios dos outres nicleos taldmicos usa
0 neurctransmissor excitatério glutamato. Além disso,
os neurdnios do ndcleo reticular nio sio interconectados
com © neocortex. Ao contrario, seus neurdnios terminam
em outros nucleos talimicos. Esses outros niicleos também
fornecem aferéncias ac nicleo reticular por meio de colate-
rais de seus axdnios que deixam o talamo através do nucleo
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Figura 16-5 Principais subdivisées deo talamo. O télamo
& uma importante estacio de retransmissao para o fluxo de in-
formacao sensonal, dos receptores penféricos ao neocdrtex. A
informagac somatossensonal & transmitida dos ganglios da raiz
dorsal para o ndcleo ventral posterclateral e dai para ¢ cortex so-

reticular. Assim, o nicleo reticular modula a atividade em
outros nicleos taldmicos com base em seu monitoramento
da totalidade do fluxo de informacio talamocortical. Dessa
torma, essa porgao do talamo age como um filtro que regu-
la o fluxo de informagic para o neocortex.

Vemos que ¢ tilamo ndo consiste apenas em uma esta-
¢ao de retransmissao passiva na qual a informagdo € sim-
plesmente passada para o neccértex. E, na verdade, uma
regido cerebral complexa, onde ha uma substancial possi-
bilidade de processamento. Para dar apenas um exemplo,
a saida de informagio somatossensorial do niicleo ventral
posterolateral esta sujeita a quatro tipos de processamento;
(1) processamento local no préprio niicleo; {2) modulacio
por aferéncias do tronco encefdlico, de sistemas como o no-
radrenérgico e serotonérgice; {3} retroalimentacdo inibité-
ria do nucleo reticular; (4) retroalimentacgio excitaténa do
neocortex.

O processamento da informagaoc sensorial
culmina no cortex cerebral

A informagio somatossensorial do nticleo ventral poste-
rolateral é transmitida principalmente ao cortex soma-
tossensorial primdrio (drea 3b de Brodmann). Aqui os
neurdnios sio finamente sensiveis a estimulacio tatil da
superficie da pele. Como ocorre nos centros sindpticos
subcorticais do sistema somatossensorial, os neurénios
em diversas regides do cértex sdo organizados somatoto-
picamente.

Quando estimulava a superficie do cértex somatossen-
sorial em pacientes submetidos a cirurgia cerebral, o neu-
rocirurgido Wilder Penfield descobriu que a sensagao ori-
ginada nos membros inferiores é mediada por neurdnios
proximos a linha média do cérebro, enquanto sensagdes da
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matossenserial primério. De forma similar, a informagao visual da
retina alcanga o ndcleo geniculado lateral que a transmite para o
cartex visual primario no lobo ocaipital. Cada um dos sistemas
sensonais, com excegdo do olfate, tem etapas similares de pro-
cessamento em uma regiadc distinta do talamo.

parte superior do corpo, mios e dedos, face, lbios e lin-
gua sdo mediadas por neurdnios localizados lateralmen-
te. Como se aprenderd com mais detalhes no Capitulo 17,
Penfield descobriu que, embora todas as partes do corpo
sejam representadas somatotopicamente no cortex, a area
cortical dedicada a cada regido corporal ndo é proporcio-
nal a sua massa. Em vez disso, € proporcional a densidade
de inervagio, o que traduz o refinamento da discriminagao
de cada parte do corpo. Assim, a drea do cértex dedicada
aos dedos € maior do que aquela dedicada aos bragos. Da
mesma forma, a representagio dos labios e da lingua ocupa
uma maior superficie cortical do que a do restante da face
{Figura 16-6).

O cortex cerebral é organizado funcionalmente em
colunas de células que se estendemn a partir da substancia
branca até a superficie do cértex. As células de cada coluna
perfazem um médulo computacional com funcio altamen-
te especializada. Quanto maior a area cortical dedicada a
uma fungio, maior € o nimero de colunas computacicnais
envolvidas (ver Capitulo 19). O sentido altamente discrimi-
nativo do tato nos dedos é o resultado de uma extensa area
cortical dedicada ao processamento da informacio soma-
tossensorial das maos.

Uma segunda grande descoberta a partir dos primei-
ros estudos eletrofisiclogicos foi que o cortex somatos-
sensorial contém ndo apenas um, mas uma variedade de
aferéncias da pele e consequentemente uma variedade de
mapas neurais da superficie corporal. O cértex somatos-
sensorial primario {cortex parietal anterior) possui quatro
mapas completos da pele, um em cada uma das areas 3a,
3b,1e 2. O processamento basico da informacio tatil ocor-
re na drea 3, enquanto o processamento mais complexo de
ordem superior ocorre na drea 1. Na drea 2, a informagio
tatil é combinada com informagdo concernente a posigio
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A Homuneculo sensorial

B Homunculo motor B

Medisl Lataral Medial

Figura 16-6 Um homuanculo ilustra a quantidade relati-
va de area cortical dedicada a pergdss especificas do cor-
po. (Adaptada, com permissao, de Penfield e Rasmussen,
1950 )

A Toda a superficie corporal é representada no cértex por um
conjunto ordenado de aferéncias somatossensoriais. A 4rea do
ctrtex dedicada ao processamento da informagao de uma regido
particular do corpo nac & proporcional & massa dessa regido,
mas, em vez disso, reflete a densidade dos receptores senso-

dos membros para mediar o reconhecimento tatil dos
objetos. Neurdnios do cdrtex somatossensorial primario
projetam-se para neurdnios de dreas adjacentes, que, por
sua vez, projetam-se para outras areas corticais adjacentes
(Figura 16-7). Em niveis mais altos da hierarquia das co-
nexdes corticais, a informagio somatossensorial € usada
para o controle motor, coordenagio olho-mio e memdria
relacionada ao tato.

As areas corticais envolvidas nos primeiros estagios
do processamento sensorial sdo relativas apenas (ou
principalmente} a uma tnica modalidade. Tais regides
sd0 chamadas de areas de associagic unimodal. A infor-
magio de dreas de associagdio unimodal converge para
areas de associacio multimodal do cértex concernentes
a combinac¢io de modalidades sensoriais. Como se vera
nos proximos dois capitulos, e novamente no Capitulo
62, essas areas de associagio multimodais, fortemente in-
terconectadas ao hipocampo, parecem ser de particular
relevincia para duas tarefas: (1} a formacgio de uma per-
cepcio unificada, e {2) a representacio dessa percepgio
na memoria.

Assim, da pressdo mecinica em um receptor na pele
4 percepcio de que um dedo foi tocado por urmn amigo em
um aperto de méaos, a informagio é processada por meio
de vias seriais e paralelas dos ganglios da raiz dorsal para
o cortex somatossensorial, para dreas de associagdo unimo-
dais ¢, finalmente, para dreas de associagio multimodais.
Um dos principais propdsitos da informagio somatossen-
sorial é guiar o movimento direcionado. Como se imagina,
existe uma intima conexio entre as fungdes somatossenso-
riais e as motoras no cortex.

Lataral

riais naguela regido. Assim, as aferéncias sensonais de ldbios e
mMacs ccupam mais areas do cortex do que, por exemplo, as do
cotovelo.

B. As eferéncias do cértex moter sdo crganizadas de maneira si-
milar. A quantidade de superficie cortical dedicada a uma parte
do corpo esta relacionada ac grau de controle motor daguela par-
te. Assim, nos humanos, grande parte do cértex motor dedica-se
a movirnentagio dos musculos dos dedos e daqueles relaciona-
dos afala.

O movimento voluntario ¢ mediado por conexdes
diretas entre o cortex e a medula espinal

Como serd visto no Capitulo 18, uma importante fungio
dos sistemas perceptivos € fornecer a informagio sensorial
necessaria pata as a¢des mediadas pelos sistemas motores.
O cortex motor primaério é organizado somatotopicamen-
te como o cortex somatossenscrial (Figura 16-6B). Regides
especificas do cortex motor influenciam a atividade de gru-
pos musculares especiticos.

Os axdnios de neurdnios da camada V do cértex motor
primdrio projetam-se para o corno ventral da medula, por
meic do trato corticospinal. O trato corticospinal huma-
no consiste em aproximadamente um milhdo de axénios,
dos quais em torne de 40% originam-se do cdrtex motor.
Esses axonios descem pela substancia branca subcortical,
a capsula interna, e o pedincule cerebral no mesencéfalo
{Figura 16-8). No bulbo, as fibras formam protuberancias
proeminentes na superficie ventral, chamadas de pirdmi-
des bulbares; por isso, toda essa projegdo € algumas vezes
chamada de trato piramidal.

De forma semelhante ao sistema somatossensorial as-
cendente, o trato corticospinal descendente cruza para o
lado oposto da medula espinal. A maior parte das fibras
corticospinais cruzam a linha média no bulbo, em um lo-
cal chamado decussagio das pirdmides. Entretanto, apro-
ximadamente 10% das fibras ndo fazem o cruzamento até
que atinjam ¢ nivel da medula cnde terminam. As fibras
corticospinais fazem conexdes monossinapticas com moto-
neurdnios, conexfes particularmente importantes para os
movimentos individualizados dos dedos. Também formam
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Figura 16-7 O processamento da informagao sensorial no
cortex cerabral tem inicio nas Areas sansoriais primaérias,
continua nas éreas de associa¢cdo unimodal & completa-se
nas areas de associagdo multimodal. Os sistemas sensoriais
também se comunicam com porgdes do cortex motor. Por exem-
plo, o cértex somatossensorial primario projeta-se para a area
motora ne loboe frontal e para a 4rea de associagao somatossen-

sinapses com interneurénios na medula. Essas conexdes
indiretas sdo importantes para coordenar grandes grupos
musculares em agées como alcangar e caminhar.

A informagdo motora conduzida pelo trato corticos-
pinal é modulada de forma significativa tanto por infor-
macgio sensorial como por outras regides motoras. Um
fluxo continuo de informagdo tatil, visual e proprioceptiva
é necessario para realizar movimento voluntario em uma
sequéncia acurada e apropriada. Além disso, as eferéncias
do cértex motor estac sob importante influéncia de outras
regides motoras do encéfalo, incluindo o cerebelo e os nu-
cleos da base, estruturas essenciais para a execugdo de mo-
vimentos suaves. Esses dois centros subcorticais fornecem
retroalimentagdo essencial para a execugio suave de mo-
vimentos complexos e, por isso, também s&o importantes
para o aprendizado motor — o aperfeicoamento de habili-
dades motoras por meio da pratica (Figura 16-9; ver tam-
bém o Capitulo 65).

(O cerebelo recebe informagioc somatossensorial dire-
tamente pelas aferéncias primarias originadas na medu-
la, assim como de axdnios corticospinais descendentes do
neocértex. O cerebelo parece ser parte de um mecanismo
de corregdo de erros para movimentos pela sua capacidade
de comparar comandos motores do cértex com informagao
somatossensorial do que realmente estd acontecendo. As-
sim, o cerebelo parece importante no “controle preditivo”
dos movimentos, em que os comandos para os movimen-
tos sdo ajustados com base na informagio sobre a efetivi-
dade do movimento prévic. Somando-se a isso, 4 medida
que os musculos ficam mais fortes com o exercicio fisico
e & medida que o corpo cresce, os sinais neurais para um
movimento em particular devem se modificar, assim como
ocorre no caso de uma lesio muscular. O cerebelo permite
que os sistemas de controle motor adaptem seus comandos
& condigio alterada da musculatura, de maneira que, por
exemplo, um brago enfraquecido ndo subdimensione seu
objetivo e um brage mais forte ndo exceda o alvo.

QO cerebelo pode influenciar a postura e os movimen-
tos por meio de suas conexdes com os niicleos motores do
tronco encefélico, os quais podem diretamente modular os

Cértex pariatal
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sorial no cortex parietal. A area de associagao somatossensornal,
por sua vez, projeta-se para areas de associagao somatossenso-
rial de ordem superior e para o cortex pré-motor. A informagao de
diferentes sisternas sensoriais converge para dreas de associa-
cdo multimodais, as quais incluem os cértices para-hipocampal,
temporal de associagao e cingulado.

circuitos motores espinais. Entretanto, a principal influén-
cia do cerebelo ne movimento ocorrer por conexdes com os
nucleos ventrolaterais do talamo, que se conectam direta-
mente com os cortices motor e pré-motor.

Os nucleos da base sdo uma colegao de nicleos sub-
corticais (ver Figura 16-9) que recebe projecdes diretas de
grande parte do neocértex, inclusive de 4dreas sensoriais,
motoras e pré-motoras, e das dreas associativas, impor-
tantes para motivagio, cognigio e emogac. Os nicleos
de saida dos nucleos da base enviam sinais a regides do
tdlamo que se projetam para o cortex cerebral. Apesar de
as fungdes dos niicleos da base ainda permanecerem inde-
finidas, sua disfungio resulta em doengas do movimento
particularmente impressicnantes, tipicas das doengas de
Parkinson (tremores no repouso, rigidez, indisposigdo para
o movimento) e de Huntington {movimentos coreiformes).

Assim, uma consequéncia importante de uma disfun-
¢do dos nticleos da base € a geragio de sinais anormais para
dreas corticais motoras, acarretando um enorme impacto
negativo no desempenho motor. Realmente, lesfes corti-
cais que limitam o movimento voluntario também abolem
os movimentos involuntirios associados a distarbios dos
nucleos da base. Essa capacidade dos micleos da base de
causarem ancrmalidades marcantes do movimento quan-
do sua fungio estd alterada deve, de alguma maneira,
refletir uma influéncia similar importante sobre a fungio
motora normal.

Visédo geral

A informacio sensorial e motora é processada no cérebro
por uma variedade de vias separadas, ativadas simulta-
neamente. Uma via funcional é formada por conexdes se-
riais de grupos identificaveis de neurdnios, e cada grupo
processa informagdes mais complexas cu especificas que
o grupo precedente. Assim, diferentes vias ao longo da
medula espinal e do tronce encefalico, em diregio ao cor-
tex, medeiam as sensagdes de tato e dor. Todos os sistemas
sensoriais e motores seguem um padrio de processamento
hierarquico e paralelo.
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Figura 16-8 Fibras qus se originam no cdrtex motcr prima-
rio @ tarminam no cornc anterior da medula espinal cons-
tituerm uma parte significativa do trate corticospinal. Os

Como sera visto nos préximos capitulos, ac con-
traric de uma anélise intuitiva a partir de nossas expe-
riéncias pessoais, as percep¢des ndo sdo cdpias precisas
do mundoe a nossa volta. A sensacio é uma abstragio, e
ndo uma réplica da realidade. O encéfalo constréi uma
representagao interna dos eventos fisicos externos apos

Eric R. Kandal, James H. Schwartz, Thomas M. Jessell, Steven A, Siegelbaum & A. J. Hudspeth
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mesmos axénios constituem, em vanos pontos de sua projegao,
parte da capsula interna, do peduncdlo cerebral, da pirdmide bul-
bar e do trato corticospinal lateral.

analisar vdrias caracteristicas desses eventos. Quancdo
seguramos um objeto na mio, o formato, ¢ mevimento
@ a textura do objeto sio analisados simultaneamente,
mas em separado, de acordo com as regras préoprias do
encéfalo, e os resultados, integrados em uma experiéncia
consciente.
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Figura 16-8 O movimento voluntaric requer a coordenagéo
de todos os componentes do sistema motor. Os principais
componentes saQ ¢ cortex motor, ¢s nucleos da base, o tala-
mo, 0 mesencéfalo, o cerebelo @ 2 medula espinal. As principais
projeghes descendentes sac mostradas em verde. projegdes
de retroalimentagaoc e conexdes locais, em lilas. Todo esse pro-

Comeo essa integracio ocorre — a guestio da conexdo
- e como a experiéncia consciente emerge da atencio se-
letiva do encéfalo a chegada de informagdes sensoriais
sao duas das questées mais urgentes nas neurociéncias
cognitivas.

David G. Amaral
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