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PARTE I

Sistemas Sensorial e Motor

INTRODUGAO

Neste capitulo, descreveremos dois sistemas sensoriais que tém fun¢des muito
diferentes, mas surpreendentes similaridades quanto a estrutura e ao meca-
nismo: o sentido da audicéo e o sentido do equilibrio, fornecidos pelo sistema
vestibular. A audi¢do é uma parte vivida de nossa vida consciente, ao passo que
o equilibrio é algo que nos utilizamos diariamente, mas raramente pensamos a
respeito.

Quando ndo podemos ver alguma coisa ou alguém, podemos detectar sua
presenga, identificar a sua origem e até mesmo receber uma mensagem apenas
escutando seus sons. Qualquer um que ja tenha caminhado por uma floresta
em uma area onde existem ursos ou cobras sabe que o som do rogar das folhas
pode ser um poderoso estimulo para chamar a atenc¢do. Além da habilidade
para detectar e localizar o som, somos capazes, também, de perceber e interpre-
tar suas nuancas. Podemos distinguir de imediato o latido de um céo, a voz de
um amigo, uma onda do mar quebrando. Como os seres humanos sdo capazes
de produzir uma ampla variedade de sons, bem como de ouvi-los, a linguagem
falada e a sua recep¢éo pelo sistema auditivo tornaram-se um meio de comu-
nicagdo extremamente importante. A audi¢ao dos seres humanos tem evoluido
além das fungdes estritamente utilitarias de comunicagio e sobrevivéncia; os
musicos, por exemplo, exploram as sensagdes e emogdes provocadas pelo som.

Ao contrario da audi¢éo, o sentido do equilibrio é um processo estritamente
pessoal e internalizado. O sistema vestibular informa ao nosso sistema nervoso
onde estdo nossa cabeca e corpo e como estao se movimentando. Essa informa-
¢do ¢ utilizada, sem esforgo consciente, para controlar as contragdes muscula-
res que mantém o nosso corpo, ou posicionam-no, aonde nds queiramos ficar,
a fim de nos orientar quando algo nos desloca e mover nossos olhos para que
o mundo visual esteja fixo em nossas retinas, mesmo enquanto nossa cabega se
movimenta.

Neste capitulo, estudaremos os mecanismos que, no ouvido e no encéfalo,
fazem a transdugdo do som do meio ambiente em sinais neurais significativos e
dos movimentos de nossa cabe¢a em informagdo acerca de onde estamos. Vere-
mos que essas transformacdes sio realizadas em etapas, em vez de todas de uma
unica vez. No ouvido interno, as respostas neurais sdo geradas por receptores
auditivos, a partir da energia mecénica do som, e pelos receptores vestibulares,
a partir das inclinacdes e rotacdes da cabega. Em etapas subsequentes no tronco
encefdlico e no talamo, ocorre a integrac¢do da sinalizacdo dos receptores antes de
alcangar, por fim, os cértices auditivo e vestibular. Ao examinar as propriedades
das respostas dos neurdnios em varios pontos do sistema, passaremos a compre-
ender a relagio entre a atividade neural e a nossa percepgao de som e equilibrio.

A NATUREZA DO SOM

Os sons sao variagdes audiveis na pressdo do ar. Quase todas as coisas que pos-
sam mover moléculas do ar podem gerar um som, incluindo as pregas vocais da
laringe humana, a vibra¢do de uma corda na guitarra e a explosao de fogos de
artificio. Quando um objeto se move em uma dire¢ao, um trecho de ar é com-
primido, aumentando a densidade das moléculas. De maneira reciproca, o ar
fica rarefeito (menos denso) quando o objeto se afasta. Isso é particularmente
facil de visualizar no caso de um alto-falante estéreo, no qual um cone de papel
ligado a um magneto vibra para dentro e para fora, rarefazendo e comprimindo
o ar de forma alternada (Figura 11.1). Essas mudangas na pressio do ar sdo
transmitidas, distanciando-se do alto-falante na velocidade do som, a qual é
aproximadamente 343 m/s para o ar & temperatura ambiente.
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<4 FIGURA 11.1
Alto-falante ~ A producido do som pelas variagoes
Presséo do ar ~
na pressao do ar. Quando o cone de
papel de um alto-falante € empurrado
para fora, ele comprime o ar; quando
o cone é puxado para dentro, ele rare-
faz o ar. Se os movimentos para den-
tro e para fora sdo ritmicos, ocorrera
também uma variagéo ritmica na pres-
séo do ar, como é mostrado no grafico.
A distancia entre os sucessivos trechos
de ar comprimido (alta pressdo) € um
ciclo de som (indicado pelas linhas ver-
ticais). A onda sonora propaga-se, dis-
N tanciando-se do alto-falante na veloci-
dade do som. A linha azul € um gréfico
da pressao do ar versus distancia.

Ar rarefeito

Ar comprimido

Um Distancia
ciclo

Muitas fontes de som, como cordas vibrando ou um alto-falante reprodu-
zindo o som de um instrumento de cordas, produzem variagdes perioédicas na
pressdo do ar. A frequéncia do som ¢ o nimero de trechos de ar comprimidos ou
rarefeitos que passam pelos nossos ouvidos a cada segundo. Um ciclo de som ¢
a distancia entre trechos comprimidos sucessivos; a frequéncia do som, expressa
em unidades chamadas de hertz (Hz), é o namero de ciclos por segundo. Como
a propagagdo de todas as ondas sonoras ocorre na mesma velocidade, as ondas
sonoras de alta frequéncia tém mais regides comprimidas e rarefeitas em um
determinado espago do que as ondas de baixa frequéncia (Figura 11.2a).

Nosso sistema auditivo pode responder a ondas de pressao dentro da faixa
detectavel de 20 a 20.000 Hz (embora essa faixa audivel diminua significativa-
mente com a idade e com a exposigdo a ruidos, principalmente no limite das
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A frequéncia e a intensidade das ondas sonoras. Cada gréafico representa a pressao do ar
em relagéo a distancia para sons de frequéncia ou de intensidade constantes. Observe que o
eixo de X também representa tempo, ja que a velocidade do som é constante. (a) Frequéncia
€ 0 numero de ondas sonoras por unidade de tempo ou distancia. N6s percebemos sons de
alta frequéncia como sons mais agudos. (b) Intensidade ¢ a diferenga de pressdo do ar entre
0s picos e os vales das ondas sonoras. Nos percebemos sons de alta intensidade como sons
de maior volume, ou mais barulhentos.
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frequéncias mais altas). A percep¢io do som, ou tom, como agudo ou grave
¢ determinado pela frequéncia. Para entender a frequéncia, considere que
uma nota grave (baixa) de um orgédo de igreja, capaz de fazer tremer a sala, é
de aproximadamente 20 Hz, e uma nota aguda (alta) de um flautim, que nos
parece “perfurar os timpanos’, é de aproximadamente 10.000 Hz. Embora os
seres humanos sejam capazes de ouvir uma faixa ampla de frequéncias, existem
ondas sonoras de frequéncias altas e baixas que nossos ouvidos ndo conseguem
ouvir, assim como existem ondas eletromagnéticas da luz que nossos olhos nao
podem ver (Quadro 11.1).

Outra importante propriedade de uma onda sonora ¢ a sua intensidade,
ou amplitude, a qual é a diferenca de pressdo entre os trechos de ar rarefeitos
e comprimidos (Figura 11.2b). A intensidade de som determina o volume que
nods percebemos; sons altos, ou de maior volume, tém maiores intensidades.
A faixa de intensidade para a qual o ouvido humano é sensivel é surpreendente:
a intensidade do som mais alto, que nio lesione nossos ouvidos, é aproxima-
damente 1 trilhdo de vezes maior do que a intensidade do som mais baixo que
pode ser ouvido. Se 0 nosso sistema auditivo fosse um pouco mais sensivel,
seriamos capazes de ouvir o zumbido constante dos movimentos aleatérios das
moléculas do ar.

Na verdade, os sons raramente consistem em ondas sonoras periddicas sim-
ples de apenas uma frequéncia e uma intensidade. E a combinagio simultinea
de ondas sonoras de distintas frequéncias e de diferentes intensidades que da
qualidades tonais peculiares aos sons dos diferentes instrumentos musicais e

da voz humana.

-

>

-
-

44 4 -
‘-‘ Ultrassom e Infrassom

Amaioria das pessoas esta familiarizada com o ultrassom
(som acima do limite de 20 kHz da nossa audig&o), devido
as suas aplicagdes cotidianas, desde limpadores ultrassénicos
até exames médicos de imagens. Muitos animais sdo capa-
zes de escutar essas altas frequéncias. Por exemplo, os apitos
para cées funcionam porque esses animais podem ouvir até
cerca de 45 kHz. Alguns morcegos vocalizam em frequéncias
acima de 100 kHz e podem, portanto, escutar os ecos de seus
chamados para localizar objetos (ver Quadro 11.5). Alguns pei-
xes da familia das savelhas e dos arenques detectam sons tao
agudos quanto 180 kHz, permitindo-os ouvir o ultrassom da
ecolocalizagédo gerada pelos golfinhos que sdo seus predado-
res. Obviamente, os golfinhos também sdo capazes de ouvir
seus proprios chamados ultrassénicos. Da mesma forma, as
mariposas noturnas podem ouvir o ultrassom dos morcegos
famintos, o que as permite escaparem de seus predadores.

Infrassom é o som com frequéncias inferiores as que os
seres humanos podem ouvir, abaixo de aproximadamente
20 Hz. Alguns animais podem ouvir frequéncias infrassonicas;
um exemplo é o elefante, que pode detectar tons de 15 Hz,
inaudiveis pelos seres humanos. As baleias produzem sons
de baixa frequéncia, que sdo considerados um meio de co-
municacao para distancias de muitos quildmetros. Vibracoes
de baixa frequéncia também sdo produzidas pelo subsolo e
acredita-se que alguns animais possam sentir um terremoto
iminente por ouvir esses sons.

Embora comumente ndo possamos ouvir frequéncias
muito baixas com nossos ouvidos, elas estdo presentes em
nosso meio e podemos senti-las algumas vezes como vibra-
¢bes com o nosso sistema somatossensorial (ver Capitulo 12).
O infrassom é produzido por aparelhos, como condiciona-
dores de ar, aquecedores de agua, aeronaves e automoveis,
podendo provocar efeitos subconscientes desagradaveis.
Ainda que o infrassom intenso dessas maquinas ndo oca-
sione perda de audigcéo, ele pode causar tontura, nausea e
cefaleia. Muitos carros produzem som de baixa frequéncia
em rodovias de alta velocidade, deixando pessoas sensiveis
com cinetose, doenga do movimento. Em niveis muito altos,
o som de baixa frequéncia pode produzir ressonancias nas
cavidades corporais, como o térax e o estbmago, o que pode
prejudicar érgaos internos.

Além dos equipamentos mecanicos, nosso corpo também
gera som de baixa frequéncia inaudivel. Quando os muscu-
los mudam seu comprimento, cada fibra vibra, produzindo
som de baixa intensidade a aproximadamente 25 Hz. Ape-
sar de, em geral, ndo podermos ouvir esses sons, vocé pode
demonstra-los para si, colocando cuidadosamente seus po-
legares sobre seus ouvidos e cerrando os punhos de cada
mao. A medida que vocé for fechando a mao, podera ouvir
um ressoo baixo, produzido pela contragdo dos musculos de
seu antebrago. Outros musculos, incluindo o seu coragao,
produzem sons inaudiveis em frequéncias proximas a 20 Hz.
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A ESTRUTURA DO SISTEMA AUDITIVO

Antes de estudarmos como as variagdes na pressdo do ar sdo traduzidas em
atividade neural, examinaremos rapidamente a estrutura do sistema auditivo.
Os componentes do ouvido (ou orelha) sdo mostrados na Figura 11.3. A por-
¢ao visivel do ouvido consiste basicamente em cartilagem coberta por pele, for-
mando um tipo de funil, chamado de pavilhdo do ouvido, que permite capturar
o som oriundo de uma extensa area. A forma do pavilhdo nos torna mais sensi-
veis aos sons que chegam de frente do que de trds. As eminéncias e depressoes
do pavilhdo assumem um papel na localizagdo dos sons, como discutiremos
mais adiante neste capitulo. Nos seres humanos, o pavilhdo tem uma posi¢ido
mais ou menos fixa, mas os animais, como gatos e cavalos, possuem controle
muscular consideravel sobre a posi¢ao de seu pavilhdo e podem orientd-lo em
dire¢do a uma fonte de som.

A entrada para o ouvido interno (ou orelha interna) é chamada de meato
acustico externo e estende-se cerca de 2,5 cm para o lado interno do cranio até
terminar na membrana timpénica, também conhecida como timpano. Conec-
tada a superficie medial da membrana timpénica, esta uma série de ossos, cha-
mados de ossiculos (do latim para “pequenos ossos”; os ossiculos sdo, de fato,
os menores 0ssos do corpo). Localizados em uma pequena camara preenchida
de ar, os ossiculos transferem os movimentos da membrana timpanica para
uma segunda membrana que cobre um orificio no osso do crénio, chamado
de janela oval. Atras da janela oval, estd a céclea preenchida por fluido, a qual
contém o mecanismo que transforma o movimento fisico da membrana da
janela oval em uma resposta neural. Assim, os primeiros estagios da via audi-
tiva seguem basicamente uma sequéncia como esta:

A onda sonora move a membrana timpénica. —
A membrana timpénica move os ossiculos. —
Os ossiculos movem a membrana da janela oval. —
O movimento da janela oval move o fluido da céclea. —
O movimento do fluido na céclea causa uma resposta nos
neurdnios sensoriais.

Ouvido
médio
Quvido Ouvido

- .
externo interno

Ossiculos

Janela
oval

Nervo
vestibulococlear

Céclea

{ Meato acustico Membrana
Pavilhdo T externo timpanica
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<4 FIGURA 11.3
Os ouvidos externo, médio e interno.
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Comparacao entre as vias auditiva e
visual. A partir dos receptores senso-
riais, ambos os sistemas possuem es-
tagios de integracdo no inicio da via,
um nucleo de retransmisséo talamico e
uma projecao ao coértex sensorial.

O pavilhio e todas as estruturas mais internas sdo consideradas componen-
tes do ouvido, o qual é, convencionalmente, constituido por trés principais divi-
sOes. As estruturas do pavilhdo até a membrana timpanica constituem o ouvido
externo, a membrana timpénica e os ossiculos constituem o ouvido médio, e a
estrutura medial a janela oval é o ouvido interno.

Uma vez que a resposta neural ao som é gerada no ouvido interno, o sinal
é transferido para uma série de nucleos no tronco encefalico, onde é proces-
sado. A eferéncia desses nuicleos é enviada a um nucleo de retransmissio no
talamo, o nicleo geniculado medial (NGM). Por fim, o NGM projeta-se ao
cortex auditivo primario, ou A1, localizado no lobo temporal. Sob um aspecto,
a via auditiva é mais complexa do que a via visual, pois existem mais etapas
intermedidrias entre os receptores sensoriais e o cortex. Entretanto, os sistemas
possuem componentes andlogos. Cada um inicia com receptores sensoriais que
fazem conexdes nas etapas iniciais de integracdo sindptica (na retina, para a
visdo, e no tronco encefélico, para a audi¢do), seguindo, assim, a um nucleo de
retransmissdo taldmico e, entdo, ao cdrtex sensorial (Figura 11.4).

O OUVIDO MEDIO

O ouvido externo direciona o som ao ouvido médio, uma cavidade preenchida
com ar, contendo os primeiros elementos que vibram em resposta ao som.
No ouvido médio, as variagdes na pressdo do ar sdo convertidas em movimen-
tos dos ossiculos. Nesta se¢do, exploraremos como o ouvido médio realiza uma
transformacio essencial da energia sonora.

Componentes do Ouvido Médio

As estruturas do ouvido médio sdo a membrana timpénica, os ossiculos e dois
musculos pequenos que se ligam aos ossiculos. A membrana timpénica tem
um formato levemente conico, com a ponta do cone estendendo-se para dentro
da cavidade do ouvido médio. Existem trés ossiculos, cada um denominado de
acordo com um objeto com que se assemelha superficialmente (Figura 11.5).
O ossiculo ligado @ membrana timpénica é o martelo (malleus), o qual forma uma
conexdo rigida com a bigorna (incus). A bigorna forma uma conexao flexivel com
o estribo (stapes). A porgao basal achatada do estribo, a platina, move-se para den-
tro e para fora, como um pistdo, na janela oval. Os movimentos da platina trans-
mitem as vibragdes sonoras aos fluidos da cdclea no ouvido interno.

O ar no ouvido médio estd em continuidade com o ar nas cavidades nasais
através da tuba (ou trompa) de Eustaquio, embora este tubo esteja normal-
mente fechado por uma vélvula. Quando vocé estd em um avido ascendendo ou
em um carro seguindo para o alto de uma montanha, a pressdo do ar ambiente
diminui. Contudo, enquanto a vélvula na tuba de Eustdquio estiver fechada,
o ar no ouvido médio permanece na pressido do ar antes de vocé comecar a
subir. Pelo fato de a pressdo no interior do ouvido médio estar mais alta do
que a pressdo do ar no exterior, a membrana timpanica protrai, e vocé sente
uma pressao desagradavel ou dor ouvido. Bocejo ou deglutigao abrem a tuba de
Eustaquio e podem igualar a pressdo do ar do ouvido médio a pressdo do ar do
ambiente, aliviando, assim, a dor. O oposto pode acontecer a medida que vocé
estiver descendo. A pressdo do ar exterior serd, entdo, mais alta do que a pressdo
interna do ouvido médio e a abertura da tuba de Eustaquio podera, novamente,
aliviar o desconforto que vocé pode sentir.

Amplificacao da Forca do Som pelos Ossiculos

As ondas sonoras movem a membrana timpénica, e os ossiculos movem a
membrana da janela oval. Por que o ouvido ndo esta arranjado de maneira que
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O ouvido médio. Como as setas indicam, quando a pressao do ar empurra a membrana tim-
panica, a base do martelo é empurrada para dentro, e o efeito alavanca, realizado pelos os-
siculos, faz a platina do estribo empurrar a janela oval para dentro. A pressdo que empurra a
janela oval é maior do que sobre a membrana timpanica, em parte porque a area de superficie
da platina do estribo € menor do que a area de superficie da membrana timpanica.

as ondas sonoras movam diretamente a membrana da janela oval? O problema
é que a coclea estda preenchida com fluido, e ndo com ar. Se as ondas sono-
ras colidissem diretamente sobre a janela oval, a membrana mal se moveria, e
quase toda a energia sonora, exceto 0,1%, seria refletida devida a pressdo que o
fluido coclear exerce contra a janela oval. Se vocé alguma vez notou quao silen-
cioso é sob a agua, teria uma boa ideia de como a agua reflete o som vindo de
cima. O fluido no ouvido interno resiste muito mais ao movimento do que o ar
(i.e., o fluido tem maior inércia), de modo que é necessaria uma pressao maior
para vibrar o fluido do que vibrar o ar. Os ossiculos fornecem essa indispensa-
vel amplificacdo da pressio.

Para compreender o processo, consideremos a definigao de pressdo. A pres-
sdo sobre uma membrana é definida como a for¢a que lhe é imposta dividida pela
sua drea de superficie. A pressdo na janela oval torna-se maior do que a pressdo
na membrana timpénica se (1) a for¢a sobre a membrana da janela oval for maior
do que sobre a membrana timpénica ou se (2) a drea de superficie da janela oval
for menor do que a drea da membrana timpénica. O ouvido médio utiliza ambos
os mecanismos. Ele aumenta a pressdo na janela oval pela alteragdo tanto da forca
como da drea da superficie. A for¢a na janela oval é maior porque os ossiculos
atuam como alavancas. O som causa grandes movimentos da membrana timpé-
nica, os quais sdo transformados em vibragoes menores, porém mais fortes, da
janela oval. Além disso, a area de superficie da janela oval ¢ muito menor do que
a da membrana timpénica. Esses fatores combinados tornam a pressdo sobre a
janela oval cerca de 20 vezes maior do que sobre a membrana timpanica, e esse
aumento é suficiente para mover o fluido no ouvido interno.
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» FIGURA 11.6

Os ouvidos médio e interno. O mus-
culo estapédio e o tensor do timpano
estdo ligados por uma extremidade a
parede do ouvido médio e, pela outra,
aos ossiculos.

O Reflexo de Atenuacao

Os dois musculos ligados aos ossiculos tém um efeito significativo sobre a
transmissdo do som ao ouvido interno. O miisculo tensor do timpano esta anco-
rado por uma extremidade ao osso da cavidade do ouvido médio e, pela outra
extremidade, esta ligado ao martelo (Figura 11.6). O muisculo estapédio tam-
bém se estende desde o ponto de sua fixagdo no osso até onde se liga ao estribo.
Quando esses musculos se contraem, a cadeia de ossiculos torna-se muito mais
rigida e a condugdo do som ao ouvido interno fica muito diminuida. O inicio de
um som barulhento dispara uma resposta neural que faz esses musculos se con-
trairem, uma resposta chamada de reflexo de atenuagio. A atenuagdo do som é
muito maior para frequéncias baixas do que para frequéncias altas.

Uma série de fun¢oes tem sido proposta para esse reflexo. Uma fungio
pode ser a de adaptar o ouvido ao som continuo de alta intensidade. Os sons
de maior volume, que de outro modo saturariam a resposta dos receptores no
ouvido interno, podem ser reduzidos a um nivel de baixa satura¢do pelo reflexo
de atenuagdo, aumentando, assim, a faixa dinamica em que podemos escutar.
O reflexo de atenuagao também protege o ouvido interno de sons barulhentos
que poderiam o danificar. Infelizmente, o reflexo tem um retardo de 50 a 100 ms
em rela¢do ao momento em que o som alcanca o ouvido, nio oferecendo, assim,
muita prote¢do aos sons repentinos muito intensos; o dano ja pode ter ocorrido
quando os musculos se contrairem. Essa ¢ a razao pela qual, apesar dos melho-
res esforgos de seu reflexo de atenuagdo, uma forte explosio ainda pode danifi-
car a sua coclea. Como o reflexo de atenuagdo suprime mais as frequéncias bai-
xas do que as altas, isso facilita o discernimento dos sons de alta frequéncia em
um ambiente repleto de ruidos de baixa frequéncia. Essa capacidade nos per-
mite compreender a fala mais facilmente em um ambiente barulhento do que
seriamos capazes sem o reflexo. Considera-se que o reflexo de atenuagao tam-
bém esta ativado quando falamos, de modo que ndo ouvimos a nossa propria
voz tdo alta quanto ouviriamos sem esse reflexo.

Ossiculos Labirinto Janela oval

Musculo
tensor do
timpano

Membrana  Musculo Janela Céclea
timpanica estapédio redonda
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O OUVIDO INTERNO

Embora considerado como parte do ouvido, nem todo o ouvido interno estd rela-
cionado com a audi¢do. O ouvido interno é constituido pela coclea, que é parte
do sistema auditivo, e pelo labirinto, que ndo faz parte desse sistema. O labirinto
¢é uma parte importante do sistema vestibular, o qual auxilia a manter o equilibrio
corporal. O sistema vestibular sera discutido mais adiante neste capitulo. Agora,
estamos interessados somente na coclea e no papel que esta assume na transfor-
macao do som em um sinal neural.

Anatomia da Céclea

A céclea (do latim para “caracol”) tem uma forma em espiral que lembra uma
concha de caracol. A Figura 11.6 mostra a coclea seccionada ao meio. A estru-
tura da coclea pode ser representada por um canudinho de beber enrolado por
duas voltas e meia a trés voltas ao redor da ponta de um lapis. Na cdclea, o tubo
oco (representado pelo canudo) tem paredes constituidas por osso. O pilar cen-
tral da cdclea (representado pela ponta do lapis) é uma estrutura dssea conica.
As dimensdes reais sdo muito menores do que o modelo canudo e lapis; o tubo
oco da cdclea tem aproximadamente 32 mm de comprimento e 2 mm de didme-
tro. A c6clea humana enrolada é aproximadamente do tamanho de uma ervilha.
Na base da cdclea, existem dois orificios cobertos por membrana: a janela oval,
a qual vimos que estd abaixo da platina do estribo, e a janela redonda.

Com a coclea cortada em secgdo transversal, podemos ver que o tubo estd
dividido em trés cAmaras preenchidas por fluido: a escala vestibular, a escala
média e a escala timpdnica (Figura 11.7). As trés escalas se dispdem ao redor da
porgdo interna da cdclea como uma escada em espiral. A membrana de Reissner
separa a escala vestibular da escala média, e a membrana basilar separa a escala
timpanica da escala média. Apoiado na membrana basilar esta o orgao de Corti,
o qual contém as células receptoras auditivas; suspensa sobre esse Orgio esta a
membrana tectorial. No dpice da coclea, a escala média estd fechada, e a escala
timpanica tem continuidade com a escala vestibular através de um orificio nas

Membrana Escala vestibular

de Reissner

Escala média
Membrana

tectorial

Orgao de Corti

Escala timpéanica

Membrana
basilar

A FIGURA 11.7

As trés escalas da coclea. Vista em secgéo transversal, a céclea contém trés pequenas ca-
maras paralelas. Essas camaras, as escalas, sdo separadas pela membrana de Reissner e
pela membrana basilar. O 6rgéo de Corti, que contém os receptores auditivos, esta situado
sobre a membrana basilar e coberto pela membrana tectorial.
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o Membrana basilar
Janela redonda Escala timpanica

A FIGURA 11.8

A membrana basilar em uma céclea desenrolada. Embora a céclea se estreite a partir da
base em direcéo ao dpice, a membrana basilar alarga-se nesse mesmo sentido. Observe que
a membrana basilar € apenas a faixa estreita em azul. O helicotrema é um orificio no apice da
membrana basilar, que conecta a escala vestibular a escala timpanica.

membranas, chamado de helicotrema (Figura 11.8). Na base da céclea, encon-
tra-se a janela oval, na escala vestibular, e a janela redonda, na escala timpanica.

O fluido na escala vestibular e na escala timpanica, chamado de perilinfa,
tem uma constitui¢do ibnica similar a do liquido cerebrospinal: concentragdes
relativamente baixas de K* (7 mM) e altas de Na* (140 mM). A escala média esta
preenchida pela endolinfa, que é um liquido extracelular incomum, pois pos-
sui concentragdes idnicas similares as do liquido intracelular, com alta concen-
tragdo de K* (150 mM) e baixa de Na* (1 mM). Essa diferenca na concentracio
idnica é gerada por processos de transporte ativo que ocorrem na estria vascu-
lar, o endotélio que recobre a parede da escala média em contato com a endolinfa
(Figura 11.7). A estria vascular reabsorve sddio da endolinfa e secreta potas-
sio para ela. Devido as diferencas de concentragio idnica e a permeabilidade da
membrana de Reissner, a endolinfa tem um potencial elétrico que é aproxima-
damente 80 mV mais positivo que o da perilinfa; isso é chamado de potencial
endococlear. Veremos que o potencial endococlear é importante, pois aumenta
a transducdo auditiva.

Fisiologia da Céclea

Apesar de sua complexidade estrutural, o funcionamento bésico da coclea é
consideravelmente simples. Observe a Figura 11.8 e imagine o que acontece
quando os ossiculos movem a membrana que cobre a janela oval. Eles fun-
cionam como um pequeno pistdo. O movimento da janela oval para dentro
empurra a perilinfa na escala vestibular. Se a membrana no interior da coclea
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fosse completamente rigida, o aumento da pressdo do fluido na janela oval subi-
ria pela escala vestibular, passaria pelo helicotrema e desceria pela escala tim-
pénica até a janela redonda. Como a pressdo do fluido ndo tem nenhum outro
lugar para escapar, a membrana da janela redonda deve se abaular para fora em
resposta ao movimento da membrana da janela oval para o interior da cdclea.
Qualquer movimento da janela oval deve ser acompanhado por um movimento
complementar da janela redonda. Esse movimento deve ocorrer pelo fato de a
cdclea estar preenchida por um fluido incompressivel, mantido em um com-
partimento solido dsseo. A consequéncia da pressdo sobre a janela oval é simi-
lar a uma pressdo sobre uma extremidade de um baldo tubular contendo 4gua:
a outra extremidade se expandira para fora.

Essa simples descricdo dos eventos na cdclea fica complicada por um fator
adicional: algumas estruturas internas da coclea nio sdo rigidas. Como é o caso
da mais importante dessas estruturas, a membrana basilar, que é flexivel e se
movimenta em resposta ao som.

A Resposta da Membrana Basilar ao Som. A membrana basilar tem
duas propriedades estruturais que determinam a maneira como ela responde
ao som. Primeiro, a membrana é cerca de cinco vezes mais larga no apice do
que na base. Segundo, a rigidez da membrana diminui da base em direcao ao
apice, com a base sendo aproximadamente 100 vezes mais rigida. Imagine-a
como uma nadadeira (pé-de-pato) utilizada na natagdo, com uma base estreita
e rigida e um apice amplo e flexivel. Quando o som empurra a platina do estribo
sobre a janela oval, a perilinfa desloca-se dentro da escala vestibular, e, como a
membrana de Reissner é muito flexivel, a endolinfa desloca-se na escala média.
O som também puxa a platina, invertendo o gradiente de pressio e provocando
um movimento continuo de puxa e empurra da platina, como um pequeno
pistao.

Devemos muito de nossa compreensio sobre a resposta da membrana basi-
lar a pesquisa do biofisico hingaro-americano Georg von Békésy. Von Békésy
estabeleceu que o movimento da endolinfa faz a membrana basilar se movi-
mentar proxima a sua base, iniciando a propaga¢do de uma onda em dire¢ido
ao apice. A onda que percorre a membrana basilar se assemelha a onda que
percorre uma corda quando vocé a segura com a mao por uma extremidade e
a sacode (Figura 11.9). A distancia que a onda percorre na membrana basilar
depende da frequéncia do som. Se a frequéncia for alta, a base da membrana,
mais rigida, vibrara mais, dissipando a maior parte da energia, e a onda nio se

Perilinfa

Estribo .
Membrana basilar

Helicotrema

Propagacdo de uma onda na membrana basilar. A medida que o estribo se move para
dentro e para fora, ele faz a perilinfa fluir, como indicado pelas setas. Isso gera uma onda que
se propaga na membrana basilar. (O tamanho da onda estd aumentado cerca de 1 milhdo
de vezes nesta ilustracdo.) Na frequéncia de 3.000 Hz, o movimento do fluido e da membra-
na terminam de forma abrupta, aproximadamente no meio do trajeto entre a base e o apice.
Observe que a escala média néo estd ilustrada aqui. (Fonte: adaptada de Nobili, Mammano
e Ashmore, 1998, Fig. 1.)
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A resposta da membrana basilar ao
som. A céclea estd mostrada desen-
rolada. (a) Os sons de alta frequéncia
produzem a propagacgéo de uma onda,
a qual se dissipa proxima a base es-
treita e rigida da membrana basilar.
(b) Os sons de baixa frequéncia pro-
duzem uma onda que se propaga por
toda a membrana basilar até o seu api-
ce, antes de se dissipar. (A deforma-
¢do da membrana basilar esta exage-
rada para fins de ilustragéo.) (c) Existe
um codigo de localizagdo na membra-
na basilar para a frequéncia que produz
a deflexdo de amplitude méaxima.

Sistemas Sensorial e Motor

Apice: largo
e flexivel

Membrana
basilar

Base: estreita
e rigida

(a) Alta frequéncia

(b) Baixa frequéncia

(c) Frequéncia que produz
amplitude maxima

propagara muito mais (Figura 11.10a). Sons de baixa frequéncia, contudo, geram
ondas que se propagario por toda a membrana até o seu dpice flexivel, antes que
a maior parte da energia tenha se dissipado (Figura 11.10b). A resposta da mem-
brana basilar estabelece um cédigo de localizagdo, pelo qual diferentes posi¢oes
da membrana estio deformadas a0 méximo para as diferentes frequéncias de
som (Figura 11.10c). A organizagao sistematica de frequéncias caracteristicas em
uma estrutura auditiva é denominada tonotopia, analoga a retinotopia no sis-
tema visual. Mapas tonotdpicos existem na membrana basilar, em cada um dos
nucleos de retransmissao auditivos, no NGM e no cortex auditivo.

Como veremos, as diferengas na propagacio das ondas produzidas pelas dife-
rentes frequéncias sonoras sdo responsaveis pelo codigo neural do tom.

0 Orgao de Corti e as Estruturas Associadas. Tudo que discutimos até
aqui envolve as transformagdes mecanicas da energia sonora que ocorrem nos
ouvidos médio e interno. Agora, passaremos a parte do sistema em que, pela pri-
meira vez, os neuronios estdo envolvidos. As células receptoras auditivas, as quais
convertem a energia mecénica em uma alteragdo na polarizagio da membrana,
estdo localizadas no 6rgéo de Corti (assim denominado devido ao nome do ana-
tomista italiano que primeiro o identificou). O érgdo de Corti é constituido por
células ciliadas, pelos pilares de Corti e por varias células de sustentagao.

Os receptores auditivos sdo chamados de células ciliadas, uma vez que cada
uma possui aproximadamente de 10 a 300 estereocilios (microvilosidades rigi-
das que lembram cilios) que se projetam de sua porgao apical. As células cilia-
das ndo sdo neurdnios. Elas ndo possuem axonio e, nos mamiferos, ndo geram
potenciais de acdo. As células ciliadas sdo, de fato, células epiteliais especializa-
das. As células ciliadas e os estereocilios saio mostrados na Figura 11.11 vistos
em microscopia eletronica de varredura. O evento critico na transdugao do som
em um sinal neural ¢ a inclinagdo dos estereocilios. Por essa razdo, examinare-
mos o 6rgio de Corti em mais detalhes para ver como o movimento da mem-
brana basilar leva a inclinagdo dos estereocilios.

As células ciliadas estdo fixas entre a membrana basilar e uma fina lamina
de tecido, chamada de ldmina reticular (Figura 11.12). Os pilares de Corti esten-
dem-se entre essas duas membranas e fornecem sustentacio estrutural. As célu-
las ciliadas localizadas entre o modiolo e os pilares de Corti sio chamadas de
células ciliadas internas (cerca de 4.500 dispostas em uma unica fileira), e
as células dispostas mais externamente aos pilares de Corti sio chamadas de
células ciliadas externas (em seres humanos, existem aproximadamente entre
12.000 e 20.000, dispostas em trés fileiras). Os estereocilios estendem-se do
limite apical das células ciliadas, para acima da lamina reticular, no interior
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<4 FIGURA 11.11

Células ciliadas visualizadas por meio
de microscopia eletronica de varre-
dura. (a) As células ciliadas e os seus
estereocilios. (b) Uma visdo com maior
resolugdo dos estereocilios em uma
célula ciliada externa. Os estereoci-
lios possuem aproximadamente 5 um
de comprimento. (Fonte: cortesia de .
Hunter-Duvar e R. Harrison, Hospital para
Criangas Doentes de Toronto, Ontario,
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A FIGURA 11.12

0O 6rgao de Corti. A membrana basilar sustenta o tecido que inclui as células ciliadas internas
e externas e os pilares de Corti. A membrana tectorial estende-se do modiolo 6sseo para co-
brir as pontas dos estereocilios que se projetam da porgdo apical das células ciliadas.
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Eis como descreveu o resultado:
No momento em que o circuito se fechou, recebi um sui de 8 a 22 sitios de estimulagéo que o permite ativar o

Advertimos enfaticamente a vocés para que ndo tentem
isso em casa.

A técnica de estimular eletricamente os ouvidos tem me-
Ihorado consideravelmente desde o experimento singular de
Volta. De fato, atualmente os sistemas de implantes cocleares
tém revolucionado o tratamento de lesdo do ouvido interno
para muitas pessoas. A maior parte do sistema &, na verdade,
externa ao corpo (Figura A). O sistema consiste em um micro-

<
‘-‘ Que os Surdos Oucam: Implantes Cocleares

lesdo ou perda das células ciliadas é a causa mais comum fone externo a cabeca, que recebe o som e o converte em um

da surdez humana (Quadro 11.6). Na maioria dos casos, o sinal elétrico. Esse sinal é enviado a um processador digital
nervo coclear permanece intacto, tornando possivel recuperar com bateria. Um pequeno radio transmissor colocado sobre
alguma audigdo com um implante coclear, isto é, uma céclea o couro cabeludo transmite o cédigo digital a um receptor im-
artificial eletrénica. A origem desta tecnologia pode ser ras- plantado cirurgicamente abaixo da pele, sobre o osso mas-
treada até dois séculos atras, no trabalho pioneiro do fisico toide, atras da orelha. O transmissor e o receptor sdo proximos
italiano Alessandro Volta (em cuja memdria foi dado o nome entre si com magnetos, sem fios penetrando a pele.

volt a unidade elétrica). Em 1800, logo apds ter inventado a O receptor traduz o cédigo em uma série de impulsos elé-
bateria, Volta inseriu, por brincadeira (alguns diriam por tolice), tricos que envia ao implante coclear — um feixe de fios muito
os dois contatos de uma bateria de 50 volts em seus ouvidos. finos e flexiveis que foram inseridos por um pequeno buraco

na céclea (Figura B). O aparato de eletrodos cocleares pos-

choque na cabeca e, alguns momentos depois, eu come- nervo coclear em varios pontos ao longo da coclea, desde
cei a ouvir um som, ou mais como um ruido, nos ouvidos, a sua base até o apice. A caracteristica mais engenhosa do
os quais eu nao pude definir bem: foi um tipo de estalo implante coclear é que ele aproveita a vantagem do arranjo
com colisdes, como se alguma cola ou uma substancia tonotépico dos axénios do nervo coclear; a estimulagédo proé-
espessa estivesse borbulhando... A sensagdo desagra-  Xima a base da coclea gera uma percepgéo de sons de alta
davel, que acredito ser perigosa devido ao choque no cé-  frequéncia, ao passo que a estimulagéo em dire¢éo ao apice
rebro, me impediu de repetir esse experimento...." causa sons de baixa frequéncia.

Em 2012, havia mais de 340 mil usuérios de implantes co-
cleares no mundo, e a popularidade desses mecanismos se-
gue crescendo. Somente nos Estados Unidos, cerca de 38 mil
criangas possuem implantes. Infelizmente, eles séo muito caros.

Os implantes cocleares podem fornecer uma capacidade
auditiva extraordinaria para muitas pessoas que eram surdas.
Com alguns meses de treino, as pessoas podem adquirir uma
compreensao notavelmente boa da conversacao, até mesmo
quando estiverem ouvindo em um telefone. A maioria conse-
gue compreender mais de 90% das palavras faladas, quando

'Extraido de Zeng F-G. 2004. Trends in cochlear implants. Trends in estiver ouvindo em uma sala sem ruidos. O sucesso dos im-
Amplification, 8:1-34.

plantes é muito varidvel por razdes, muitas vezes, pouco cla-

da endolinfa, mantendo suas extremidades distais na substancia gelatinosa da
membrana tectorial (células ciliadas externas) ou logo abaixo da membrana tec-
torial (células ciliadas internas). Para guardar corretamente em sua memdria as
membranas internas do 6rgio de Corti, lembre-se que a basilar esta na base do
orgao de Corti, a tectorial forma um teto sobre a estrutura e a reticular esta no
meio, apoiada sobre as células ciliadas.

As células ciliadas fazem sinapses com neurdnios cujos corpos celulares estao
no ganglio espiral, dentro do modiolo. As células do ganglio espiral sdo bipolares,
com os neuritos estendendo-se para as por¢des lateral e basal das células ciliadas,
onde estabelecem conexdes sindpticas com as células ciliadas. Os axonios do gan-
glio espiral entram no nervo coclear, um ramo do nervo vestibulococlear (VIII
nervo craniano), que se projeta aos nicleos cocleares no bulbo. E possivel tratar
certas formas de surdez com a utilizagdo de mecanismos eletrénicos que, sem pas-
sar pelo ouvido médio e pelas células ciliadas, ativam diretamente os ax6nios do
nervo coclear (Quadro 11.2).

A Transducédo pelas Células Ciliadas. Quando a membrana basilar se
move em resposta a um movimento do estribo, toda a estrutura que sustenta
as células ciliadas se movimenta, pois a membrana basilar, os pilares de Corti,
a lamina reticular e as células ciliadas estdo rigidamente conectadas entre si.



ras. Os pesquisadores estdo trabalhando intensamente para
melhorar a tecnologia dos implantes cocleares, para reduzir
seu tamanho e para determinar a melhor maneira de treinar o
seu uso pelos pacientes.

Os melhores candidatos para os implantes cocleares séo
as criangas menores (com 6timos resultados para criangas
com apenas um 1 ano de idade), como também para crian-
cas maiores ou adultos cuja surdez foi adquirida apds terem
aprendido a falar. Por outro lado, para os adultos cuja surdez
precedeu a aprendizagem da fala, os implantes cocleares pa-

Radio

Figura A
O dispositivo externo de um implante coclear,
posicionado atras da orelha.
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A FIGURA 11.13
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recem fornecer apenas uma percepgao grosseira dos sons.
Parece que o sistema auditivo, como os demais sistemas
sensoriais no cérebro, necessita experimentar aferéncias
normais nos primeiros anos de vida para o seu desenvolvi-
mento apropriado. Se for privado da exposigdo aos sons em
uma etapa precoce da vida, o sistema auditivo nunca desen-
volvera seu funcionamento de forma completamente normal,
mesmo se a audicao for recuperada mais tarde. O conceito
de periodos criticos no desenvolvimento encefalico esta des-
crito no Capitulo 23.

R It
\ §#| fheceplorie

estimulador

| Fio de conexdo ao
eletrodo coclear

Nervo
/ coclear

Disposicao
do eletrodo

\\ L/ Janela redonda

Figura B
Um implante coclear na sua posi¢éo dentro do ouvido.

Inclinagao dos estereocilios
para fora

-

TR

T
Sl

(b) Deflexao para cima
da membrana basilar

A inclinacao dos estereocilios produzida pelo movimento para cima da membrana basi-
lar. (@) Em repouso, as células ciliadas estdo estaticas entre a lamina reticular e a membrana
basilar, e as extremidades dos estereocilios das células ciliadas externas estdo conectadas a
membrana tectorial. (b) Quando o som provoca a deflexdo para cima da membrana basilar, a
lamina reticular move-se para cima e para o centro da céclea, na dire¢do do modiolo, provo-

cando o deslocamento dos estereocilios no sentido oposto.
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Potenciais receptores da célula cilia-
da. (a) A célula ciliada despolariza ou
hiperpolariza, dependendo da direcao
para a qual os estereocilios se incli-
nam. (b) O potencial receptor da célu-
la ciliada segue precisamente as varia-
¢oes da presséo do ar durante um som
de baixa frequéncia.

Essas estruturas se movem como uma unidade, como um pivotante, em direcdo
a membrana tectorial ou afastando-se dela (Figura 11.13). Quando a membrana
basilar se move para cima, a ldmina reticular move-se para cima, na dire¢do
do modiolo. De modo inverso, 0 movimento para baixo da membrana basilar
faz a lamina reticular mover-se para baixo, afastando-se do modiolo. Quando
a lamina reticular se move, aproximando-se ou afastando-se do modiolo, tam-
bém o faz igualmente com relagdo @ membrana tectorial. Como a membrana
tectorial mantém firme a extremidade dos estereocilios das células ciliadas
externas, a movimentacao lateral da lamina reticular em relagdo @ membrana
tectorial desloca os estereocilios das células ciliadas externas para um lado ou
para o outro. As extremidades dos estereocilios das células ciliadas internas
também sao deslocadas de maneira similar, provavelmente por serem empurra-
das pela endolinfa em movimento. Os estereocilios contém filamentos de actina
alinhados, que os mantém como bastdes rigidos, de modo que eles se inclinam
apenas pela articulagdo na base, onde se ligam a por¢ao apical da célula ciliada.
Filamentos transversais mantém os estereocilios de cada célula ciliada ligados
entre si, permitindo, assim, que todos os estereocilios de uma célula ciliada se
movam juntos, como uma unidade. Imagine, agora, uma onda sonora fazendo a
membrana basilar se movimentar entre as duas posi¢des mostradas nas partes a
e b da Figura 11.13 e ficara mais claro como os estereocilios das células ciliadas
sao inclinados para um lado e para o outro em relagdo a membrana tectorial.

A compreensdo sobre como as células ciliadas convertem o deslocamento dos
estereocilios em sinalizagdes neurais era um problema desafiador. Pelo fato de
a coclea estar em um envoltdrio dsseo, fica muito dificil o registro eletrofisiol6-
gico das células ciliadas. Na década de 1980, A. J. Hudspeth e colaboradores, do
Instituto de Tecnologia da Califérnia, foram pioneiros em uma nova abordagem,
na qual as células ciliadas sdo isoladas do ouvido interno e estudadas in vitro.
A técnica in vitro revelou muita informacéo sobre o mecanismo de transducio.
Os registros das células ciliadas indicam que, quando os estereocilios se inclinam
em uma dire¢do, a célula ciliada despolariza, e, quando os estereocilios se incli-
nam na outra dire¢do, a célula hiperpolariza (Figura 11.14a). Quando uma onda
sonora causa a inclinagdo dos estereocilios para um lado e para o outro, a célula
ciliada gera um potencial receptor que, alternadamente, hiperpolariza e despola-
riza a partir do potencial de repouso de - 70 mV (Figura 11.14b).

Para avaliar exatamente a forma eficiente de funcionamento dos ouvidos,
examine com atengdo a escala do eixo das abscissas, na Figura 11.14a. A uni-
dade estd em nandmetros; lembre-se que 1 nm equivale a 10~ m. O grafico
mostra que o potencial receptor da célula ciliada estd saturado no momento
em que as extremidades de seus estereocilios se inclinam cerca de 20 nm para o
lado; isso é 0 que um som extremamente alto pode fazer. Todavia, o0 som mais
delicado que vocé consegue ouvir move os estereocilios apenas 0,3 nm para
cada lado, que é uma distancia espantosamente pequena — o didmetro aproxi-
mado de um atomo grande. Uma vez que cada estereocilio tem cerca de 500 nm
(ou 0,5 mm) de didmetro, um som muito delicado movera os estereocilios ape-
nas cerca de um milésimo de seu didmetro, a fim de produzir um ruido percep-
tivel. Como a célula ciliada realiza a transduc¢do de quantidades infinitesimais
de energia sonora?

A extremidade de cada estereocilio possui um tipo de canal especial, cuja
abertura e fechamento é determinado pela inclinagdo dos estereocilios. Quando
esses canais de transdu¢do mecanossensiveis estdo abertos, ocorre um influxo de
corrente idnica, o que gera o potencial receptor da célula ciliada. Apesar de consi-
deraveis esfor¢os na pesquisa sobre esses canais, a sua identidade molecular ainda
¢ incerta. Uma razdo pela qual tem sido dificil a identificagdo dos canais é que
existem muito poucos destes; na ponta de cada estereocilio hd apenas um ou dois
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desses canais e em toda a célula ciliada pode haver apenas 100. Alguns experi-
mentos recentes sugerem que os canais de transdugao das células ciliadas perten-
cem a familia de proteinas como as proteinas-canais transmembranas (TMC, do
inglés, transmembrane channel-like protein), porém outros estudos questionam
essa conclusdo. Tudo que sabemos com certeza é que essa questdo seguira sob
intensa investigagao.

A Figura 11.15 ilustra como se supde que os canais de transdugio funcionem.
Um filamento inflexivel, chamado de ligamento apical, conecta cada canal a parte
superior da parede do estereocilio adjacente. Quando os estereocilios estdo apru-
mados, a tensdo sobre o ligamento apical mantém, por um tempo, o canal em um
estado aberto, permitindo um pequeno escoamento de K* da endolinfa para den-
tro da célula ciliada. A inclina¢do dos estereocilios em um sentido aumenta a ten-
sdo sobre os ligamentos apicais, aumentando a corrente de influxo de K*. A incli-
nagdo no sentido oposto alivia a tensdo sobre os ligamentos apicais, permitindo,
desse modo, que o canal permanega mais tempo fechado, reduzindo o influxo de
K". A entrada de K* na célula ciliada causa uma despolariza¢io, que, por sua vez,
ativa os canais de célcio dependentes de voltagem (Figura 11.15b). A entrada de
Ca*? dispara a liberagdo do neurotransmissor glutamato, o qual ativa os axo6nios
do génglio espiral que estdo em contato pds-sinaptico com as células ciliadas.

O fato interessante é que a abertura dos canais de K* produz uma despola-
rizagdo na célula ciliada, ao passo que a abertura dos canais de K* hiperpolariza
a maioria dos neurdnios. A razdo para as células ciliadas responderem diferen-
temente dos neur6nios estd na concentragdo excepcionalmente alta de K* na

4 FIGURA 11.15

Despolarizacao de uma célula cilia-
da. (a) Os canais idnicos das extremi-
dades dos estereocilios abrem quando
os ligamentos apicais que unem os es-
tereocilios sdo estirados. (b) A entrada
de potéssio despolariza a célula cilia-
da, a qual abre canais de célcio depen-
dentes de voltagem. O influxo de Ca?*
leva a liberagdo de neurotransmissor
das vesiculas sinapticas, que se difun-
de as terminagdes pds-sinapticas dos
neuritos do ganglio espiral.
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endolinfa, a qual produz um potencial de equilibrio de K* de 0 mV, comparado
com o potencial de equilibrio de — 80 mV dos neurdnios tipicos. Outra razdo
para o K* ser conduzido para dentro da célula ciliada é o potencial endococlear
de 80 mV; o qual auxilia a criar um gradiente de 125 mV através da membrana
dos estereocilios.
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PROCESSOS AUDITIVOS CENTRAIS

As vias auditivas parecem mais complexas do que as vias visuais, uma vez que
existem mais nucleos intermedidrios entre o 6rgdo sensorial e o cdrtex cere-
bral. Além disso, ao contrario do sistema visual, existem muito mais vias
alternativas pelas quais a sinaliza¢do pode seguir de um ntcleo ao préximo.
No entanto, a quantidade de processamento da informacio nos dois sistemas
ndo difere quando vocé considera que as células e as sinapses do sistema audi-
tivo no tronco encefélico sdo analogas as interagdes nas camadas da retina.
Estudaremos, agora, a circuitaria auditiva, principalmente as transformagoes
da informacéao auditiva que ocorrem ao longo da via.

A Anatomia das Vias Auditivas

As aferéncias do ganglio espiral entram no tronco encefélico pelo nervo ves-
tibulococlear. No nivel do bulbo, cada axdnio ramifica-se de modo a fazer
sinapse simultaneamente com neurdnios do nucleo coclear posterior e do
nucleo coclear anterior, ipsilaterais a cdclea, de onde os axOnios se originam.
A partir desse ponto, o sistema torna-se mais complicado, e as conexdes sdo
menos compreendidas, pois existem multiplas vias paralelas. Em vez de ten-
tarmos descrever todas essas conexdes, seguiremos uma via particularmente
importante dos nucleos cocleares ao cortex auditivo (Figura 11.18). As célu-
las do nucleo coclear ventral projetam seus axdnios a oliva superior (também
chamada de niicleo olivar superior) de ambos os lados do tronco encefélico.
Os axdnios dos neurdnios olivares ascendem pelo lemnisco lateral (um lem-
nisco ¢ um conjunto de axdnios) e inervam o coliculo inferior, no mesencé-
falo. Muitos axoOnios eferentes do nucleo coclear posterior seguem por uma rota
similar a via do nicleo coclear anterior, mas a via posterior segue diretamente,
sem parar na oliva superior. Embora existam outras vias dos nucleos cocleares
ao coliculo inferior com outros nicleos de retransmissdo intermediarios, todas
as vias auditivas ascendentes convergem para o coliculo inferior. Os neurénios do
coliculo inferior enviam seus axdnios ao nucleo geniculado medial (NGM) do
talamo, o qual, por sua vez, projeta-se ao cortex auditivo.

Antes de analisarmos as propriedades das respostas dos neurdnios auditi-
vos, devemos fazer varias consideragdes:

1. Outras projecdes e nucleos do tronco encefélico, além dos descritos anterior-
mente, contribuem para a via auditiva. Por exemplo, o coliculo inferior envia
axOnios nio apenas para 0 NGM, mas também ao coliculo superior (onde
ocorre a integracdo das informagdes auditiva e visual) e ao cerebelo.

2. Existem amplas retroalimentagdes nas vias auditivas. Por exemplo, os neurdnios
do tronco encefalico enviam axdnios que fazem contato com as células ciliadas
externas, e o cdrtex auditivo envia axdnios a0 NGM e ao coliculo inferior.

3. Cada nucleo coclear recebe aferéncia apenas do ouvido ipsilateral; todos os
demais nucleos auditivos no tronco encefélico recebem aferéncia de ambos
os ouvidos. Isso explica o fato clinicamente importante de que a unica
maneira pela qual uma lesdo no tronco encefélico pode resultar em surdez
para um ouvido ¢é se for destruido um nucleo coclear (ou o nervo vestibulo-
coclear) de um lado.

Propriedades das Respostas dos
Neurdénios na Via Auditiva

Para compreender as transformagdes das sinalizagdes auditivas que ocorrem no
tronco encefdlico, devemos considerar primeiramente a natureza das aferén-
cias dos neurdnios do ganglio espiral da coclea. Pelo fato de a maioria dos neu-
ronios do ganglio espiral receber aferéncia de uma tnica célula ciliada interna
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com uma localizagdo determinada na membrana basilar, esses neurdnios dis-
param potenciais de acdo apenas em resposta ao som de uma faixa limitada de
frequéncia. Afinal, as células ciliadas sdo excitadas pelas deformag¢des da mem-
brana basilar, e cada por¢do da membrana basilar é sensivel ao maximo para
uma determinada faixa de frequéncias.

A Figura 11.19 mostra os resultados de um experimento no qual os poten-
ciais de agdo foram registrados de uma tunica fibra do nervo coclear (i.e., um
axdnio de uma célula do ganglio espiral). O gréafico representa a frequéncia de
disparo em resposta aos sons de diferentes frequéncias. O neur6nio é mais res-
ponsivo ao som de uma frequéncia, conhecida como frequéncia caracteristica
do neurdnio, sendo menos responsivo as frequéncias vizinhas. Esse tipo de sin-
tonia da frequéncia é descrito para muitos neur6nios de cada um dos nucleos
retransmissores da cdclea ao cortex cerebral.
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auditivo
NGM
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Coliculo
inferior
) l Coliculo
) inferior
—— Lemnisco
lateral
Ncleo coclear Lemnisco
posterior \ lateral
Oliva Nucleo coclear
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Axonio do \7 FIGl’i‘B.A 11"18 inalizacs
nervo coclear ias au itivas. As sina izagdes neu-
— Nervo rais podem percorrer do ganglio es-
coclear piral ao cértex auditivo através de
numerosas vias. Uma via primaria é
Gandlio mostrada esquematicamente (a es-
Gandii espi?al querda) e mediante seccbes trans-
anglio versais do tronco encefalico. Observe
espiral ~
que estdo ilustradas somente as cone-
x0es de um dos lados.
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A medida que a via auditiva ascende no tronco encefilico, as propriedades
de resposta das células tornam-se mais diversificadas e complexas, exatamente
como na via visual. Por exemplo, algumas células dos nticleos cocleares sao espe-
cialmente sensiveis a sons que variam de frequéncia ao longo do tempo (imagine
o som de um trombone passando de notas graves a agudas). No NGM, existem
células que respondem a sons muito complexos, como as vocalizagdes, além de
outras células que mostram simples seletividade para frequéncias, como fazem os
neurdnios do nervo coclear. Um importante processamento que ocorre na oliva
superior depende de seus neurdnios receberem aferéncias dos nuicleos cocleares
de ambos os lados do tronco encefélico. Como sera discutido a seguir, estes neu-
ronios de caracteristica binauricular sio importantes provavelmente para a loca-
lizagdo do som.
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MECANISMOS DE LOCALIZACAO DO SOM

Enquanto o uso da informacdo da frequéncia é essencial para a interpreta-
¢do dos sons de nosso ambiente, a localizagdo do som pode ser de importin-
cia critica para a sobrevivéncia. Se um predador esta prestes a alcangar vocé,
encontrar a fonte de um som repentino e fugir é muito mais importante do que
analisar as sutilezas do som. Os seres humanos nédo siao mais devorados fre-
quentemente por animais selvagens, mas existem outras situagcdes nas quais a
localizagdo do som pode ser util. Se vocé tenta atravessar a rua sem nenhum
cuidado, a localizagdo da buzina de um carro podera ser tudo o que o salvard.
O conhecimento atual dos mecanismos subjacentes a localiza¢do do som sugere
que empreguemos técnicas diferentes para localizar as fontes de som no plano
horizontal (esquerdo-direito) e no plano vertical (acima-abaixo).

Se vocé fechar os seus olhos e tapar um ouvido, poderd localizar um passaro
cantando enquanto ele voa sobre a sua cabeca quase tdo bem como se vocé esti-
vesse com os dois ouvidos abertos. Entretanto, se vocé tentar localizar a posi¢do
horizontal de um pato grasnando enquanto nada em um lago, descobrira que é
muito menos capaz de fazer isso utilizando apenas um ouvido. Assim, uma boa
localizagdo horizontal requer uma comparagao dos sons que alcangam os dois
ouvidos, ao passo que, para uma boa localiza¢ao vertical, isso ndo é necessario.

A Localizacao do Som no Plano Horizontal

Uma informacio 6bvia para a localizagdo da fonte sonora é o tempo que o som
leva para alcangar cada ouvido. Se nds néo estivermos de frente diretamente para
a fonte sonora, o som levard mais tempo para alcangar um ouvido que o outro. Por
exemplo, se um ruido repentino vem da sua direita, este alcangara primeiro o seu
ouvido direito (Figura 11.22a) e, depois, seu ouvido esquerdo, o que é conhecido
como retardo temporal interauricular. Se a distancia entre os seus ouvidos for de
20cm, osom que vem dadireita, perpendicularasuacabeca,alcangara o seuouvido
esquerdo 0,6 ms apds alcancar o seu ouvido direito. Se o som vier diretamente de
frente,ndoharetardointerauricular. Emangulosintermediariosentreadire¢aofron-
taleadiregdo perpendicular, o retardo tera valores entre 0 0,6 ms (Figura 11.22b).
Sons da esquerda produzirdo retardos de tempo inversos aos da direita. Assim,
existe uma relagdo simples entre a localizagdo e o retardo interauricular. Detec-
tado por neurdnios especializados do tronco encefalico, o retardo permite-nos
localizar a fonte sonora no plano horizontal. Os retardos interauriculares que
somos capazes de detectar sdo impressionantemente curtos. As pessoas podem
discriminar a direcdo de uma fonte sonora no plano horizontal com uma preci-
sdo de cerca de 2 graus. Para isso, é necessario que se discrimine uma diferenca de
11 ms entre o tempo que o som leva para alcangar os dois ouvidos.

Se ndo ouvirmos o inicio de um som, por este ser um tom continuo e ndo um
ruido repentino, ndo poderemos saber os tempos de chegada inicial do som aos
dois ouvidos. Assim, tons continuos acrescentam uma certa dificuldade para a
localizagdo do som, por estarem sempre presentes em ambos os ouvidos. Ainda
podemos, contudo, utilizar o tempo de chegada para localizar o som continuo
de uma maneira um pouco diferente daquela para localizar o som repentino.
A tnica coisa que pode ser comparada entre tons continuos é o tempo no qual a
mesma fase da onda sonora alcanca cada ouvido. Imagine que vocé estd exposto
aum som de 200 Hz vindo da direita. Nessa frequéncia, um ciclo de som alcan¢a
172 cm, o que é muito maior do que os 20 cm de distancia entre os dois ouvidos.
Apds um pico da onda de pressdo sonora passar pelo ouvido direito, demorara
0,6 ms, o tempo que o som leva para percorrer 20 cm, antes de vocé detectar o
pico no ouvido esquerdo.. Obviamente, se 0 som vem diretamente de sua frente,
os picos da onda de um tom continuo alcangam os ouvidos simultaneamente.

Ondas
sonoras

(b)

A

Retardo temporal interauricular como
uma informacéo para a localizagao do
som. (@) As ondas sonoras provenien-
tes do lado direito alcangardo primeiro o
ouvido direito e ocorrera um considera-
vel retardo interauricular antes de o som
chegar ao ouvido esquerdo. (b) Se 0 som
vem diretamente da frente, ndo ocorre
nenhum retardo interauricular. Sdo mos-
trados os retardos de tempo para trés di-
recoes diferentes do som.
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A FIGURA 11.23

Diferenca de intensidade interauricu-
lar como uma informacao para a lo-
calizacao do som. (a) Quando o som
de alta frequéncia vem da direita, a
cabecga projetara uma sombra sonora
a esquerda. O som de menor intensi-
dade na orelha esquerda é uma infor-
magdo de que o som veio da direita.
(b) Se o som vem diretamente da fren-
te, uma sombra sonora é projetada
para tras da cabega, porém o som atin-
ge os dois ouvidos com a mesma in-
tensidade. (c) O som vindo de um an-
gulo obliquo gera uma sombra parcial
ao ouvido esquerdo.
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Pelo fato de a onda sonora ter um comprimento maior do que a distincia entre
os dois ouvidos, podemos utilizar o retardo interauricular do pico da onda de
maneira confiavel para determinar a localizagdo do som.

As coisas sdo mais complicadas com tons continuos de frequéncias altas. Supo-
nha que o som vindo da direita tenha, agora, uma frequéncia de 20.000 Hz, ou
seja, um ciclo do som alcanga 1,7 cm. Apds o pico alcangar o ouvido direito, este
ainda tera 0,6 ms para alcangar o ouvido esquerdo? Nao! Ele leva muito menos
tempo, porque muitos picos de onda de alta frequéncia se formam na distancia
entre os seus ouvidos. Nao existe mais uma relagao simples entre a dire¢ao do som
e o tempo de chegada dos picos aos dois ouvidos. O tempo de chegada interauri-
cular simplesmente néo é mais util para a localiza¢do dos sons continuos com fre-
quéncias altas, para as quais um ciclo da onda sonora seja menor do que a distan-
cia entre os seus ouvidos (i.e., maior do que aproximadamente 2.000 Hz).

Felizmente, o encéfalo dispde de outro processo para a localizagdo de sons
de altas frequéncias. Existe uma diferenga de intensidade interauricular entre os
dois ouvidos, uma vez que a sua cabeca efetivamente lan¢a uma sombra sonora
(Figura 11.23). Existe uma relacio direta entre a direcdo do som que chega e
a direcdo para a qual a sua cabega emite uma sombra sonora para um ouvido.
Se 0 som vem diretamente da direita, o ouvido esquerdo o escutard com uma
intensidade significativamente menor (Figura 11.23a). Com sons oriundos dire-
tamente da frente, a mesma intensidade alcanca os dois ouvidos (Figura 11.23b),
e com sons vindos de dire¢des intermedidrias, ocorrem diferengas de intensi-
dade intermediarias (Figura 11.23¢). Os neurdnios sensiveis as diferencas de
intensidade podem utilizar essa informagdo para localizar o som. A informacdo
da intensidade ndo pode ser utilizada para localizar sons com frequéncias mais
baixas, uma vez que as ondas sonoras nessas frequéncias sofrem difra¢do, con-
tornando a cabega, e as intensidades serdo aproximadamente equivalentes para
os dois ouvidos. Néo se forma nenhuma sombra sonora sob baixas frequéncias.

Resumiremos os dois processos para a localizagdo do som no plano hori-
zontal. Com sons na faixa de 20 a 2.000 Hz, o processo envolve retardo tempo-
ral interauricular. De 2.000 a 20.000 Hz, utiliza-se a diferenca de intensidade
interauricular. Esses dois processos em conjunto constituem a teoria duplex de
localizagao do som.
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A Localizacao do Som no Plano Vertical

A comparagio das aferéncias provenientes de ambos os ouvidos niao é muito
util para localizar sons no plano vertical, pois, como as fontes sonoras emitem
sons que se movem para cima ou para baixo, ndo ha diferenca no retardo de
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tempo interauricular, nem na variagdo de intensidade interauricular. Essa é a
explicagdo de por que tapar um dos ouvidos afeta muito menos a localiza¢io
dos sons no plano vertical do que no plano horizontal, como foi mencionado
anteriormente. Para dificultar a localizac¢do dos sons verticais, vocé deve colo-
car um tubo no canal auditivo que evite o efeito do pavilhdo. As curvas sinuosas
do ouvido externo sdo essenciais para estimar a eleva¢io de uma fonte sonora.
As saliéncias e as depressdes aparentemente produzem reflexdes do som que
entra no ouvido. Os retardos de tempo entre as vias direta e refletida mudam a
medida que a fonte sonora se move verticalmente (Figura 11.26). A combina-
¢do dos sons, direto e refletido, é sutilmente diferente quando vem de cima ou
de baixo. Além disso, o ouvido externo permite que os sons de frequéncia mais
alta entrem no canal auditivo de forma mais eficiente quando estes vém de uma
fonte elevada. A localiza¢do vertical do som ¢é seriamente prejudicada se as emi-
néncias e depressdes do pavilhdo forem cobertas.

Alguns animais sdo extremamente habilidosos para localizar som vertical,
mesmo sem possuir um pavilhdo. Por exemplo, uma coruja de celeiro pode arre-
meter em descida rapida sobre um camundongo que guincha no escuro, locali-
zando-o precisamente por meio do som, e ndo com sua visdo. Embora as coru-
jas ndo possuam pavilhdo, elas utilizam as mesmas técnicas que utilizamos para
a localizagdo horizontal (diferencas interauriculares), pois seus ouvidos estdo em
alturas diferentes na cabega. Alguns animais possuem um sistema mais “ativo”
para a localizagao do som do que os seres humanos e as corujas. Certos morcegos
emitem sons que sdo refletidos pelos objetos, e esses ecos sdo utilizados para loca-
lizar objetos sem empregar a visdo. Muitos morcegos detectam e capturam insetos
por meio de sons refletidos, de forma analoga ao sonar utilizado por navios. Em
1989, James Simmons, da Universidade Brown, fez a surpreendente descoberta
de que os morcegos podem discriminar retardos temporais tio minimos quanto
0,00001 ms. Essa descoberta, a principio, desafia a nossa compreensio de como
o sistema nervoso, utilizando potenciais de a¢do que duram quase um milisse-
gundo, pode realizar discrimina¢des temporais tdo precisas.



