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CONSIDERACOES SOBRE AS RELACOES NEURAIS E ETOLOGICAS
NA AVALIACAQ DAS ALTERACOES DO CONTROLE MOTOR

I. SUBSTRATOS NEURAIS DA MOTRICIDADE

NORBERTO GARCIA-CAIRABCO *

RESUMO — O movimento & a expressio final da ativaciio harménica de miiltiplos sistemas
cerebrais € musculares, Na natureza ele medeia respostas primdrias de profundo valor
adaptative ¢omo a reprodugdo, predaciio e fuga, entre outras. A descricio dos movimentos
como aios ou padrdes motores correspendeu inicialmente & Etologia. Com o avango nas
Neurociéneias, hoje &€ proposta abordagem neurcetologica para a pesguisa nesta area. Quando
se apresentam disfuncdes do movimento, praticamente os mesmos sistemas musculares e
cerebrais sAo utilizades, 86 aue de maneira aberrante, tanto no tempo guanto no espago.
Nesta revisio sido ilustrados os principais sistemas envolvidos no controle motor normal,
particularmente cdrtex, ganglios basais, cerebelo, tronco cerebral, medula, periferia muscular
receptora e efetora.

Neunral and ethologica! consideratinns on the evaluation of motor control dysfunetion: I. Neural
substrates of motricity.

SUMMARY -~ Movement is the final expression of the harmoniug activation of multinle
brain and muscle systems. In nature, movement measures primaty responses of profound
asdaptative value such as reproduction, predation and flight, among others, The description
of movements as motor acts or patterns was first the task of Ethology. With the recent
advances in the Neurosciences, a heuroethological approach is proposed today for reseatrch
in this area, When dysfunctions in mofion occcur, practically the same brain and muscle
systems are utilized, but in an aberrant manner both in time and space, In the present
review, we illustrate the major systems involved in normal motor contrel, in particular the
cortex, hasal ganglia, cerebellum, brain stem, medulla, and receptor and effector muscle
periphery.

I. LIGACOES ENTRE AS CIENCIAS NEURAIS E A ETOLOGIA

A execucdo na natureza de uma série de atividades importantes para a sobre-
vivéncia dos organismos implica na conjugagdo de ativacio de sistemas sensoriais,
limbicos e motores. A claboracdo de padrdes tdo complexos quanto a procura de
alimento e os componentes locomotores da predagio e da fuga implicam particulares
interacfies entre esses sistemas. Entretanto, por exemplo na relagdo presa-cacador,
praticamente os mesmos sistemas musculares estio sendo utilizados e os mesmos
geradores centrais de padrdc (medulares), mudando somente o contexto motivacional
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de cada individuo. Se¢ considerarmos as estruturas centrais que regulam, controlam
ou modulam estes geradores, verificar-se-d que também em situages patologicas,
como numa convulsido, sdo utilizados o0s mesmos musculos do controle postural ou
da marcha. Numa primeira aproximagdo, as descri¢bes de padrdes de movimentos,
detalhados, devem-se a etologia, na medida em que esta sempre teve como objetivo
a avaliacdo dos comportamentos na natureza e a sua expressido em termos de valores
adaptativos. Entretanto, somente no momento em que se propde uma etofisiologia 20
¢ que comega a aparecer a necessidade de buscar mecanismos basicos dos compor-
tamentos. E, nessa busca de relagdes comportamentais-cerebrais, surge um dos pro-
blemas mais palpitantes da etologia contemporanea, o do entendimento das bases
neurcofisiologicas do comportamento. Nesse sentido, uma das linhas de pesquisa que
mais tem chamado nossa atengdo nos ultimos anos tem side a publicada por Fentress 8.
Em suas ultimas investiga¢Ges tem ele sido critico em relagio a tentativa dos etologos de
‘vhysiologize’ seus dados comportamentais, assim como & tentativa dos neurocientistas
de ‘ethologize’ seus dados moleculares ou celulares. Embora trabalhos importantes
estejam sendo feitos por varios pesquisadores para ligar essas duas vertentes, gerando
mclusive o conceito relativamente recente de Neuroetologia 2.56/15 segundo Fentress 8
ligaces fortes completas entre a ctologia e as cincias neurais permanecem como
um desafio para o futuro.

Tanto do lado da etologia, quanto das ciéncias neurais had problemas que, sem
interacdo miitua destas duas areas, continuardo tendo respostas parciais, dificultando
a orientagdc de novas pesquisas. Problemas eventualmente discutidos pela etologia
como os de comportamento ‘deslocado’ 16, foram inicialmente desenvolvidos como des-
cricio de agdes que pareciam ocorrer fora do seu contexto esperado. A partir delas,
tracaram-se implicagoes tais como mecanismos de deslocamento de energia durante
a realizagdo de diferentes acdes, gerando certo estado adaptativo ao animal. Entre-
tante, a majoria das conclusdes a particr destas andlises foi mais por inferéncias
que por medidas diretas. De outro lado, é particularmente pouco frequente, para o
etologo classico, o conhecimento de mecanismos e abordagens mais celulares ou mole-
culares das relagdes interneurais, dos processos de excitabilidade cerebral, da dindmica
de neurotransmissores e neuropeptideos que, num plano mais neurchioclogico, se estu-
dam em relagio a comportamentos especificos. Dois exemplos, retirados de Fentress 18,
ilustram esta problematica: o reconhecimento do fato de que os neurdnios ndc sio
reativos somente a eventos extrinsecos, porém, que também exibem padrdes intrinsecos
de atividade, representam um andlogo da insisténcia dos etdlogos na existéncia de
eventos endogenos (em escala celular) criticos para entender o comportamento.
Falar-se-4 de marca-passos cerebrais, neurdnios de comando ou, num sentido mais
global, de espontaneidade na emissio de comportamentos (ndo simplesmente respostas
a estimulos)7.8, Um outro exemplo pode ser o fato de que as estruturas dos ‘centros’
neurais precisam ser completadas (ampliadas) por idéias de circuitos funcionais distri-
buidos. A discussdo da localizacdo discreta de fungGes no sistema nervoso central
(SNC)21 é e sempre serd problema das neurociéncias. Hoje, € mais vidvel referir-se
a situagdo de co-participacio de funcdes comportamentais diferentes de momento a
momento, ou A realizagfio de fungdes coerentes por diferentes combinacbes de opera-
¢bes elementares. Em suma, ha motivos de preocupagdo nas neurociéncias que teriam
nas ciéncias do comportamento e principalmente na andlise etologica um aliado funda-
mental, assim como a propria etologia deve procurar explicacbes e aprofundar suas
buscas com instrumentos neurocientificos,

II. MOTRICIDADE

1. Aspectos gerais — Justamente nas preocupagdes destas duas areas existe
grande nimerc de motivos comuns de estudo, como os mecanismos ligados 4 funcdo
motora, as modulagbes da periferia motera (tanto receptora, quanto efetora), as
caracteristicas e dinamicas do controle da integracio sensorial e motora, a4 modu-
lacio de movimentos finos e voluntarios, 4 elaboragio de padries estereotipados harmé-
nicos tipo marcha, rapidos-complexos coerentes a contextos de fuga ou predagio
ou, simplesmente, de reprodugio efou procura de alimento. Particularmente, no
laboratdrio, tem interessado aos pesquisadores em neurociéncias o estudo das caracte-
risticas e/ou dos parametros envolvidos nesses processos, suas respectivas interagfes
com outros sistemas e seu valor adaptativo. De maneira importante, tem-se estudado
a possibilidade de reproduzir ou mimetizar modelos simples ou complexos de fungdes
¢ disfungdes motoras como tentativa de avaliar tanto seus aspectos celulares e mole-
culares, quanto aspectos mais amplos visando andlise de sistemas. Queremos, com
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este capitulo, referir alguns dos conceitos atuais que ligariam a funciio motora e seus
modelos de estudo com a etologia e como esta tem contribuido e pode contribuir
na busca de solucdes ds perguntas de como realizamos movimentos.

2. Aspectos neurais — Numa perspectiva funcienal, o movimento tem seu
significado na procura de solugdes a problemas criados tanto no ambiente externo
quanto no ambiente interno do organisme. Kornhuber 17 traga esquema de compor-
tamentos motores dentro de plano de taticas e estratégias. Todos os nossos sistemas
sensoriais estariam nos colocando em comunicacdc com o meio ambiente, ativando
sistemas reticulares tanto de maneira difusa, inespecifica (sistema ativador)}, quanio
de maneira especifica (canais sensoriais, gerando aten¢do seletiva), atingindo areas
cerebrais que integrada e coerentemente responderiam de modo adequado as exigéneias
celulares, do meio interno, ou as externas, ecoldgicas, sociais. Porém, do outro lado,
o movimento cumpre papel retro-alimentador, na medida em gue sua execugdo propor-
ciona elementos para a adequacdo do organismo a novos influxos seosoriais, poten-
ciando-os ou bloqueando-os. E absolutamente relevante a interagdo que se da entre
movimentos executados através de ‘dicas’ sensoriais (visuais, tateis, vestibulares, audi-
tivas) quando, por exemplo, avaliamos o desempenho de paciente parkinsoniano clara-
mente prejudicado em seu desempenho motor. Com referncias visuais claras, alte-
racdes posturais ou da marcha sdo menos evidentes que na auséncia delas, j4 que a
capacidade de correcdo é maior19. Com muita énfase, estd se pesguisando recente-
mente a relagdo morfoldgica direta entre sistemas ditos locomotores (que explicariam
padroes complexos, como predacdo e fuga) e sistemas-gatilho, tipo sisterna limbico,
dando o substrato anatOmice preciso para comprovadas ligacoes funcionais limbico-
motoras %2,  Mais pertinente ainda é a existéncia de superposicdo de funcdes ou de
modalidades sensoriais em areas que f{ilogeneticamente tém sido modificadas, perém
que, nos mamiferos mais recentes, geram integragdes complexas e importantes para
a elaboracdo de respostas a estimulos também polimodais. Veja-se para comparacio,
por exemplo, a superposicdo de mapas sensorio-motores no teto éptico de anfibios,
exemplificados no padrido de caga de presal4, e/ou nas camadas protundas do coliculo
superior de roedores ¢ outros mamiferos 29, relacionados com orientagao visual, atengdo
supcortical ¢ execugdio de padrdes de locomogdo.

3. Aspectos etologicos — O movimento pode ser descrito e conceituado por
atos motores, ou unidades minimas, mesmo que em sua auséncia ndo possam ser
desvinculados de padries mais complexos 24. A qualidade e quantidade de movimentos
num dado momento pode ser indicativa, como numa seguéncia comportamental, de
fungdes ou disfunghes cerebrais. Uma avaliagdo detalhada dos padrbes motores emi-
tidos per um organismo pode servir, portanto, como referéncia para estudar seus
niveis de controle. Embora as manifestagoes motoras nao ocorram isoladas do contexto
autondémico (cardiovascular e respiratério, entre outros), sua andalise pode ser muito
importante para a composicio dos modelos de fung¢io motora 22,

III. QUE £ MOVIMENTC? BISTEMAS DE CONTROLE

Assim como o0s receptores e vias sensoriais processam a energia fisica provinda
do exterior ¢ a transformam ¢m sinais de ativacdo neural, os sistemas motores ativados
por sinais neuronais podem transforma-los em energia fisica, gerando forca contratil 16,
Nestas condigles, a primeira consideragdo que deve ser feita € acerca de como se
realiza o ‘encaixe’ entre 03 comandos motores ¢ a estrutura de misculos, ossos ¢
articulagdes.  Segundo Kandel e Schwartz 16, o tipo e a quantidade do movimento
exercido pelo sistema miscular esquelético depende das proprias caracteristicas dos
seus componentes., Resumidamente, essas restri¢ées do miscule para o ritmo de moto-
neurdnios, que seriam a via final como eferente, sdo as que se seguem. (1) Os mus-
culos se contraem e relaxam lentamente; dai, mudang¢as na tensdo muscular nido repre-
sentam transformagdes correspondentes um-a-um dos padries de descarga (disparo)
dos motoneurdnios; na realidade os musculos filtram essa atividade, reproduzindo sé
agueles sinais que variam lentamente. (2) As propriedades de mola do musculo fazem
com que g tensdo desenvolvida por ele seja proporcional ao seu comprimento; o efeito
do estimulo neural é, portanto, (entre outros) mudar o comprimento de repouse do
masculo.  (3) Os sistemas motores precisam tipicamente controlar muitos masculos
agindo na mesma articulagdo, assim como midsculos agindo em diferentes articulagtes;
no geral, portanto, nossos sistemas motores permitiriam ao sistema biclogico grande
niimero de possibilidades de ajustes, tanto para o movimento fino, orientado, volun-
tario, quanto para movimentos mais grosseiros ou a prépria manutencio da postura.
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[V. ORGANIZACAO HIERARQUICA E O CONTROLE DA FUNCAY MOTORA

1. Medula espinhal — Na hierarquia motora, a medula espinhal pode ser con-
siderada o primeirc componente, sendo responsavel pelas respostas mais estereotipadas
¢ automaticas. Ainda, na auséncia de controle do tronco cerebral, os circuitos da
medula sdo capazes de elaborar grande quantidade de comportamentos autométicos.
Entretanto, isto ndo indica que a medula nfo realize fungoes integrativas, pldsticas,
como as implicadas nas respostas de ativagdo ou bloqueio de motoneurdnios e suas
unidades motoras. De fato, em condices fisiologicas, esta ativagio depende de
influéncias descendentes, porém um tnico comando central pode agir no motoneurdnio
ou num interneurdnio e, nas duas situagfes, o mesmo disparo esta ativando um musculo
e 0 seu antagonista, respectivamente. No caso particular da locomoclo, sabemos
que este tipo de ativacdo reciproca se dd para ativar o controle, alternado em moto-
neurdnios de flexores e de extensores.

2. Tronco cerebral — O tromco cerebral contém sistemas e grupos neuronais
{niucleos) que sido importantes para o processamento da informacio que, através de
vias sensoriais, ascendem da medula ao cérebro. Varias categorias de processamento
sdo atribuidas aos nucleos do tronco: ajustes posturais com a consequente manutengdo
do tono postural como, por exemplo, por projecies espino-vestibulo-cerebelo-vestibule-
-espinhais relacionadas com o equilibrio. Praticamente todos os sistemas motores,
com excecdo do trato cortico-espinhal, originam-se no tronce. De outro lado, todos
aqueles nicleos que pertencem aos génglios basais, dentro do sistema exirapiramidal,
formam circuitos ou alcas de retro-alimentagdo ao cortex cerebral, fazendo sinapse
prévia no talamo.

3. Cortex cerebral — Os cortices motor e pré-motor compdem 08 niveis terceiro
e quarto na hierarquia motora. s comandos do cértex motor (drea 4 de Brodmann)
convergem tanto a nicleos subcorticais, quanto a outras estruturas subcorticais (tratos
cortico-bulbares ou cdrtico-nucleares) ou, diretamente, 4 medula espinhal {trato pira-
midal ou cértico-espinhal). A regido do cortex pré-motor (area 6 de Brodmann),
intimamente associada a cortices associativos, ¢ a quarta unidade na hierarquia motora
e esta interligada intimamente, pelas fibras de associagcdo, aos cortices pré-frontal e
parietal posterior. As dreas pré-motoras sdo responsdveis pela identificacdo de alvos
no espaco, para a escolha de um curso de agao ¢ programacio de movimentos 16
Nesta orgamizagdo hierarquica ha varios principios que regem essas fun¢des. Resumi-
damente, haveria praticamente em todos os niveis da hierarquia motora nic s6 mapas
somatotopicos completos, porém correspondéncia entre mapas de diferentes niveis, como
mapas subcortical, taldmico e cortical, por exemplo.

4. Papel do cerebelo ¢ dos génglios basais — Junto 4s quatro unidades da
hierarquia motora, o cerebelo e os ganglios basais exercetiam papel de controle de
qualidade de movimente. De um lado o cerebelo ajustaria as agfes tanto das estru-
turas motoras subcorticais quanto do cortex motor, comparando os sinais descendentes
respensdveis pela resposta motora esperada e os sinais sensoriais resultantes das
sequéncias dos atos motores. Ele recebe, através de projecdes da medula (proprio-
ceptoras e estereoceptoras, entre outras), toda a informacdo sensorial da periferia.
lgualmente, comunica-se profundamente com o neocortex através de projecdes cortico-
~-pontino-cerebelares. Pode também participar do proprio controle da postura, através
de projecoes cerebelo-rubro-espinhais ou cerebelo-vestibulo-espinhais. Sua saida global
atraveés das células de Purkinje pode ser inibitéria ou excitatoria, dependendo da
sua ativacdo ou inativagdo por interneurénios tipo Golgi, ou células em cesta. Além
do cerebelo, os ginglios basais, que recebem aferéncias profusas do cdrtex cerebral
¢ focalizam suas agOes principalmente nas areas pré-motoras do cdriex cerebral,
desempenham papel importante no contrele do movimento. N&o iniciam, porém mo-
dulam e regulam movimentos, posturas coordenacdo sensorio-motora, alem de parti-
ciparem de fungdes cerebrais superiores 32, Proposta interessante de interacfio cortex
motor, cerebelo e ginglios basais no movimento foi registradal?. Todos os sistemas
de controle mencionados funcionam hierarquicamente e também o fazem como sistemas
em paralelo. Embora cada nivel superior gere uma dependéncia ou controle sobre
o subordinado — fendémeno discutido em neurociéncias no contexto evolutivo de ence-
falizagho 16 e, mais recentemente, no conceito de propriedades emergentes30 — os
sistemas também tém um arranjo em paralelo. Desta maneira, cada um deles pode
agir independentemente sobre a via final comum, o motoneurdnic. A combinagdo de
controles hierdrquicos e em paralelo permite a sobreposicio de diferentes elementos
motores nos sistemas motores, semelhante ao que se encontra nos sistemas sensoriais.
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Isto repiesenta substrato interessante para o estudo da funcio cerebral e, também,
motivo de aten¢do para o estudo da recuperacio apos lesies cerebrais. De outro
lado, é um dos substratos polimodais sobre os quais subjaz a plasticidade cerebral.

5. Padroes de movimento — Tendo presente que o SNC se compde de uma
série de unidades altamente organizadas para execucdo de eventos motores precisos,
¢ interessante fazer uma sétie de consideracdes de como certos padries podem tragar
modelos de controle motor. Assim como os etologos conceituaram em alguma época
unidades neurais que engatilhariam o comportamento e os chamados padries fixos
de acdo 2031 os fisiologistas conceituaram posteriormente potenciais de ag¢fo especi-
ficos. Entretanto, s6 mais recentemente as explicacbes e aproximacdes a estas questdes
tém sido discutidas, como os conceitos de neurfinios de comando, que liberariam num
determinado momento padries integrades de comportamento, de maneira necessdria
e suficiente 18, Estes neurdnios, porém, seriam controlados em todos os seus detalhes
pelos geradores centrais de padrio 26, ou seriam modulados per interneurdnios pré-
motores 23,25, Entretanto, nem os padrdes fixos de agdo sfo tdo invaridveis quanto
0s etélogos propuseram, nem os geradores centrais de padrio tém os limites que
as anélises neurobioldgicas mostram 8 Com essas restrigdes, iniciaremos nossa des-
cricdo de geradores centrais de padrdo, particularmente aqueles que se referem 2
locomogdo. Discussio sobre neurdnios de comando e causas neurais do comporta-
mento foi analisada 3.4,

6. Areas locomotoras — Nos ultimos anos tem sido discutido, na literatura
sobre a motricidade, o papel que certas dreas cerebrais desempenham no controle
da locomocdo, Grillner 12 discute como anjmais com descorticagido total apresentam
repertorios comportamentais complexos, incluindo locomogio dirigida a alvos. Quando
submetidos a transeccio através da porcdo caudal do diencéfalo, eles ainda executam
movimentos locomotores bem coordenados, porém, do tipo robdtico, ndo dirigidos a
um alvo. A existéncia de Areas cerebrais que nessa preparagdo permitem, depois
de estimulacfo elétrica, a elaboracho de padrées tio complexos quanto a marcha
coordenada, envolve o conceito de gerador central de padrao. Esses geradores esta-
riam, em conjunto com os aferentes sensoriais, sendo os responsdveis pela corre¢io
gracas a mecanismos de retroalimentacio de eventos inesperados, assim como de
otimizar o eferente motor durante as fases de aceleracgdo, desaceleragdo ou giros
(marcha assimétrica). Os geradores centrais de padrio para a locomogio se situam
na medula espinhal e, para cada membro, existiria um gerador particutar. Embora
cada um deles possa funcionar independentemente1l, na condicdo fisioldgica normal
eles operam de maneira alternada, sincronica. Em gatos com transeccdo da medula
espinhal na regido cervical, a marcha é obtida pela coativacdo de motoneurdnios alfa
¢ gama (tanto estaticos quanto dindmicos)13.14. Embora este padrio complexo (pro-
grama medular) possa ser executado isoladamente pela medula, pio significa que
ela dispense fisiologicamente os ‘inputs’ sensoriais. Além do mais, seu funcionamento
depende fundamentalmente de influéncias supramedulares. Particularmente tém sido
descritas dreas cada vez mais rostrais, cuja estimulacdo (ou desinibi¢do), quimica
ou elétrica, induz também locomocgdo. Essas areas correspondem ao nucleo cunei-
formis, niicleo pedunculo pontinus ou regido chamada area locomotora mesencefalica,
cuja estimulagdo elétrica induz marcha coordenadal®. Por sua vez, sua desinibicio
quitnica, por bicuculina ou picrotoxina (antagonistas de GABA), reproduz o mesmo
fenomeno %. De maneira interessante, a ativacao por aplicacao de aminoacidos excita-
torios ndop tem efeito. Descricdo de locomocice por estimulagio da regido subta-
lamicz 28 ou de areas do hipotdlamo ventro-basal2? sio indicativas de niveis cada
vez mais rostrais no controle desses complexos atos motores. Estruturas do mesen-
céfalo dorsal, particularmente nas camadas profundas do coliculo superior poderiam
inibir ou facilitar a locomocgdo induzida por estimulacio hipotalamica®?. Chama a
atencfo, nessas interagdes, que inclusive o sistema limbico tem profusas conexdes com
os sistemas motores, particularmente com as areas locomotoras22. O importante ¢
que essas conexdes explicam claramente a coordenacdo e concomitincia entre fenod-
menos autondmicos e/ou motivacionais ligados a comportamentos tipicos da espécie,
como reproducdo, alimentacido, predagio e fuga. Neste dltimo caso, revisdo do papel
da substancia cinzenta peri-aquedutal dorsal e a sua ativa¢io com aminoacidos excita-
torios na elaboragdo de padroes de fuga (sistema cerebral aversivo) pode ser consul-
tadal. Se de um lado os sistemas sensoriais retro-alimentam os génglios basais {como
nicleo estriade, globo pilido, nicleo subtalimico e substantia nigra) 19 e estes se
ligam funcionalmente as dreas locomotoras10, do outre, as ligagdes entre o sistema
limbico ¢ o nicleo accumbens permitem, através da regiio subpalidal ou do estriado
ventral, comunicagio com a substantia nigra e¢ as 4dreas locomotoras, particularmente
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a mesencefélica (nucleo cuneiformis, niicleo pedunculo pontinus)22. A motricidade pode
ser vista, portanto, ndo s6 do ponto de vista de manifestacies motoras naturais, como
predagdo, fuga, reprodugdo, como de atividade fina ligada & movimentacdo voluntiria

ou,

mais amplamente, a4 relacionada com a manutencio da postura. Esta resumida

cologagz’ao de interagdo sensorio-limbico-motivacional-motora, pode ser abordada na
analise de cada um dos modelos de funcdo ou disfuncdo motora.
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