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Prdlogo

A presente tese foge aos moldes consagrados pa
ra apresentagdo de tal tipo de trabalho. Minhas justifi
cativas sdo duas,

Toda teoria matemdtica & uma sequéncia ordena
da de dedugdes, que a partir de um conjunto iniciais de
axiomas produz um corpo de conclusdes. Toda a aplicacdo
de uma teoria matemitica deve garantir a adequacdo des
ta aplicagao em cada passo importante desta cadeia 16gi
ca de deducgOes. Em outras palavras, as deduglbes tebricas
e a comprovagao de sua aplicabilidade ao fendmeno em es
tudo devem ser realizadas concomitante esequencialmente.
Uma vez que o objetivo deste trabalho & o de descrever
o processo de codificacdo sensorial, segundo as proposi
¢oes da Teoria de Informagido, sua apresentacido deve res
peitar a ordem em que tanto as dedug¢des como suas com
provagoes experimentais foram realizadas. Finalmente, o
estudo experimental de distintos requisitos tedricos po
dem e requereram diferentes tipos de abordagem, melhor
compreendidos 3 medida que sdo requeridos, portanto, jus
tificando material e métodos como um ap&ndice a ser con
sultado sempre e apds a leitura da colocagado tebrica e
sua abordagem experimental.

A segunda razao &, também, de ordem pratica e
prende~se a meu desejo de utilizar esta tese como texto
bisico para o curso de Codificacdo Neural do programa
de PSs-Graduagdo do Departamento de Fisiologia e Biofl
sica. Outra vez & recomendada a apresentacdo sequencial

e concomitante entre teoria e pritica.

O presente trabalho tornou-se possivel gracas
3 uma s@rie de eventos em pelo menos 3 laboratdrios de
Fisiologia, respectivamente:

Departamento de Fisiologia e Biofisica-Unicamp

Brain Research Institute - UCLA

Centro Ramdn y Cajal - Madrid
onde, distintas pessoas influiram, direta e indiretamen



te, tanto para minha formagdo profissional, como para o
desenvolvimento de algumas id&ias aqui contidas ou algu
mas das experimentagOes realizadas. Assim, devo agrade
cer ao (s) ou & (s)

Dr. C. E., Negreiros de Paiva pelas facilidades criadas
para implanta¢do do laboratdrio de Neurofisiologia, aqui
na Unicamp;

Dr. A. B. Engel = guem me introduziu na nebulosidade do

calculo com Fuzzy Sets;

Dr. J. P. Segqundo - quem me apresentou as virtudes do
sistema de receptores do Procambarus e me franqueou o
laboratdrio da UCLA;

Dr. W. Bulo ~ quem me ajudou a apreciar o efeito e re
sultados do ruido e, um dos que me franguearam o labora
tdrio do Centro Ramdn y Cajal e que me permitiu o uso
de dados experimentais seus ainda n3o publicados;

Dr. A. F. Rohn - guem me indicou alguns dos autores im
portantes em Teoria de Comunicacao;

Mestre J. W. M. Bassani - com quem visualizeil a topogra
fia do sistema iSnico Hodgkin = Huxley,

Dr. J. H. Fuentes -~ guem me mostrou quio Gteis podem
ser os computadores na vida do neurofisiclogista e que
também me franqueou dados e todo um sistema para anali
se de atividade neural;

Dr. E. Garcia - Austt - gue me franqueou, também, o la
boratdrio do Centro Ramdn y Cajal;

Bidlogo J. Bustamante - pelos dados experimentais e £i
guras cedidas;

Colegas de Departamento - que muitas vezes me ajudaram
mesmo que sd por ouvir minhas id2ias, sendo por partici
pagoes mais relevantes |

Mildred - pelo excelente trabalho de datilografia
Conchita = pelo trabalho fotografico. '

Campinas, maio/1981




I - Introdugao

l) A escolha do tema e do sistema

Em 1948, Shannon introduziu as bases fundamen
tais da Teoria da Informagao em uma série de trabalhos in
titulados "Uma teoria matemitica da comunicag@o"., Os pro
pdsitos bdsicos desta teoria s3o os de formalizar os pro
cessos comunicativos e delinear cBdigos Stimos para trans
missdo de informagdo. Seu corpo central apoia-se sobre:

1) a proposta de quantificar a informagc3o em uma
mensagem através da entropia de sua incerteza;

2) a demonstragao de que se a entropia da fonte
a ser codificada & menor que a capacidade (entropia) do
canal transmissor, ent@o & possivel codificar esta fonte
com uma taxa de erro muito pequena é, finalmente,

3) a demonstragao de que tal codificagac Stima &
sempre alcangada ds custas de um aumento da redundincia
dos cbdigos.

Apesar de haver incentivado alguns trabalhos em
fisiologia sensorial (veja por exemplo, Mountcastle and
Werner, 1965) e ter sido considerada fundamental para (o}
entendimento do funcionamento do sistema nervoso (Moore
et al, 1966), a teoria da informagdo foi mais aplicada e
desenvolveu-se principalmente em relagdo aos sistemas ele
trénicos criados pelo homem para processamentos de dados
e comunicacao. Tais fatos tem levado alguns bidlogos, ce
mo por exemplo, Rosen, 1977 a expressar total desaponta
mentc quanto a qualquer aplicabilidade destas técnicas
formais para o estudo dos processos comunicativgs em bio
logia. |

Toda teoria matem&tica & uma linguagem formal pa
ra descrigao e tratamento de um conjunto particular de
eventos. E também desenvolvida a partir de um niimero mini
mo de pressupostos b8sicos ou axiomas, através de uma ca
deia de dedugCes 1l8gicas. A inadequagio de qualguer de
seus axiomas invalida, em geral, a aplicagao da teoria.
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Por esta razao, sua aplicabilidade requer a anilise cui
dadosa da correlacao entre seus axiomas e as proprieda
des basicas do conjunto de eventos a analizar. Seu desen
volvimento deve correr em Intima associagao com os fend
menos em estudo, pois nao se trata de encaixar o fendme
no na teoria, mas utilizar esta para analizar agquele. O
sucesso da aplicagao estd diretamente relacionado & obe
diéncia a tais regras.

Compreendidas as exigéncias acima, a aplicagado
da Teoria da Informagao a fenoOmenos bioldgicos reqguer, em
um primeiro passo, que suas premissas basicas sobre si
nais, sIimbolos, cddigos, entropia, etc., sejam correla
cionados aos mecanismos basicos envolvidos na génese dos
sinais e sImbolos de comunicagdo utilizados pelo sistema
em estudo. Além disso, deve-se sempre ter em mente, que
o objetivo desta teoria em relagao aos sistemas  artifi
ciais € o de criar c8digos Stimos, ao passo que o objeti
vo de sua aplicagao em biologia deve ser o de analizar co
digos ja existentes. Isto pode e deverd requerer que no
vos conceitos sejam trabalhados e desenvolvidos.

A realizacao de tal estudo exigird, inicialmen
te, a escolha de um sistema que seja suficientemente sim
ples do ponto de vista organizacional para permitir uma
abordagem experimental adequada dentro das limitagOes
atuvais, mas, ao mesmo tempo, suficientemente complexo do
ponto de vista funcional, para gque possa gerar os dados
experimentais necessarios para a andlise desejada. Alias,
esta € uma técnica consagrada em biologia e, tem sido
utilizada, por exemplo, no estudo dos processos celula
res relacionados aos fendOmenos bisicos em  aprendizagem,
(Kandel, 1979).

Se o objetivo & abordar os cb6digos neurais, en
tao o sistema a ser escolhido, inicialmente, devera ser
um conjunto de receptores, o gue proporcionari a vanta
gem de um controle e conhecimento mais eficazes da fonte
a ser codificada. Estimulos sensoriais sac mais facilmen
te manipuldveis do que descargas presinapticas. Suas ca
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racterIsticas fisico-quimicas poder3o ser sempre conheci
das, ao passo que a necessidade de uma caracterizagao an
'tecipada da estrutura informacional da fonte presinépt%
ca, criaria o paradoxo de exigir o conhecimento prévio do
cbdigo neural a ser estudado.

Se o conjunto a ser abordado & o de receptores,
entdc deve-se escolher um sistema sensorial gque os pos
sua com diferentes caracteristicas, o gue enriguece o
comportamento do sistema; permitindo estudos comparati
vos, além de, eventualmente, colocar em evidéncia algu
mas das varidvels importantes para a formalizagao preten
dida. Por exemplo, sistemas compostos de receptores tani
cos e fasicos, apresentam a vantagem de permitir a abor
dagem comparativa de dois processos de codificacgao dife
rentes.

Se o estudo requer complexidade funcional, sera
licito exigir que o sistema sensorial escolhido esteja
sob controle central e, que este possa ser pelo menos
parcialmente manipulavel ou que permita a simulacao de
seus efeitos através de estimulacgao externa.

Se a complexidade de um controle da recepgao
sensorial & desejivel, entdo deve-se adicionar que seria
adequado que tal controle pudesse envolver sistemas exci
tadores e inibidores. Se estas premissas forem satisfei
tas, poder-se-ia exigir que pelo menos uma sinapse se es
tabelega com o neurdnio sensorial, enquanto a outra se
realize sobre o proOprio receptor. Obtido tal sistema, se
ria ideal que pelo menos um dos circuitos eferentes de
controle pudesse ser parcialmente manipulado pela pré
pria informagao sensorial a ser controlada.

O sistema de receptores de estiramento muscular
no Procambarus clarkii & composto de receptores tdnicos
(RMl) e fasicos (RMz) (Fields, 1971; Alexandrowicz 1951;
Eyzaguirre e Kuffler, 1955), que se colocam aos pa

res em cada hemiparte de todos os segmentos abdomi
nais e do primeiro toracico, sendo facilmente dissec§
velis (fig. 1l). Cada um desses receptores & composto deuma
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Fig. 1 - Os receptores de estiramento muscular no

Procambarus clarkii

1 - Esquema anatdOmico mostrando a localizacl@o dorsal dos
receptores e ventral da cadeia ganglionar. Cada neurdnio

sensorial dirige-se para o gdnglio do segmento imediata
mente anterior.

2 - Esquema mostrando a organizag¢do histoldgica dos sisg
temas RMl e RMZ (veja texto para maiores detalhes).

3 - Esquema funcional mostrando os circuitos de retroali
mentagdo entre RM;, RM, e os neurdnios inibidores IN e

também entre RM,, RM., e os efetores musculares (MN e RMN).
Veja texto para maiores detalhes,
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fibra muscular inervada por um neurdnio sensorial (SN),
de modo gue o alongamento do milsculo ou o aumento de sua
tensao provoca uma despolarizagio nos dendritos da fibra
sensorial, que por sua vez pode desencadear o aparecimen
to de potenciais de agao a nivel do cone do axdnio senso
rial,

Os neuronios sensoriais do RM, e RM, homolate
rais de cada segmento corporal sao inervados por uma mes
ma fibra inibidora (Alexandrowicz, 1951; Kennedy e Fields
1971) gue por sua vez € excitada pela descarga sensorial
dos receptores que inerva e também pelas descargas dos
receptores situados em segmentos mais caudais (veja fig.
1} (Fields, 1976).

As fibras musculares do RMj e RM, sao inervadas
por terminais dos motoneurdnios (MN, na fig. 1) que atin
gem a musculatura extra receptora (M na fig. 1), ao pas
so que o RM; também recebe as terminagbes de um motoneu
ronio (RMN na fig. 1lb) que lhe € especifico. Este conjun
to de motoneurdnios, por alterar o comprimento ou a ten
sao nas fibras musculares receptoras, podem modificar o
comportamento de tais receptores e adequa-los ds necessi
dades do momento. Acredita-se que © comportamento de tal
sistema efetor seja semelhante ao do sistema eferente
gama presente nos mamiferos (Fields, 1976). Finalmente,
admite~se que a descarga de todos os eferentes motores
(incluidos os que nao atingem os receptores) seja modula
da pela descarga sensorial em SN (Fields et al, 1967;
Ilyinsky et al, 1974), gue estabelece uma segunda malha
de controle (veja fig. 1)..

Nas massas ganglionares encontram-se iﬁterneuré
nios que permitem uma integragao sensorial de varios
segmentos e tem sido encontrados também os chamados neu
ronios de comando, capazes de controlar grupamentos mus
culares de varios segmentos (Evoy e Kennedy, 1967; Kenne
dy et al, 1967). Alguns destes neurGnios de comando modi
ficam também a descarga nas fibras inibidoras IN e de
controle eferente (MN e RMN). Acredita-se que a agdo de




tais neurdnios de comando seria a de determinar certos
padrbes de postura e movimento (Fields, 1976).

Este sistema de receptores no Procambarus preen
che, portanto, as condigOes acima discutidas e serd utili
zado no presente trabalho.

2) A escolha do problema

Sinais elétricos e quimicos fornecem a base para
os diciondrios utilizados pelos sistemas de informagdo ce
rebrais. Por um lado, hormdnios e neuropeptideos geram
uma linguagem humoral, que carrea mensagens entre elemen
tos dispersos pelo organismo. Por outro lado, potenciais
locais e de agao, bem como transmissores sinépticos, for
necem o substrato adequado para um processamento elétrico
em uma rede de elementos neurais altamente acoplados. In
fluéncias miituas se estabelecem entre estes dois sistemas
basicos.

Por meio de um cbdigo el&trico, a informacao a
ser transmitida & transformada em uma sequéncia temporoes
pacial de potenciais de ac¢ao, veiculados através de axo
nios. A nivel sindptico, tais sequéncias de potenciais s3o
recodificadas em uma série de liberagBes quinticas de me
diador quimico, que por sua vez modifica o comportamento
elétrico da célula postsiniptica, gerando excitac¢des e/ou
inibi¢Oes. Estes potenciais locais geram uma nova sequén
cia de potenciais de agdo transmitida ao longo do axdnio
postsindptico. Através deste processo, as mensagens pulam
de célula 3 célula, sendo processadas a nivel sindptico.
0 comportamento de toda a rede neural pode ser visto, en
t3o, como parcialmente fechado (dependendo tanto das con
digGes externas quanto do estado interno do cérebro), com
0s receptores e efetores carreando a informagao, respecti
vamente, de para o ambiente externo.

Uma redugac da resposta sensorial pode ser obser
vada, tanto se o estimulo & mantido ou repetido (veja por
exemplo, Eyzaguirre e Kuffler, 1955: Bufio et al, 1978 ;
Fields, 1976; Ottoson and Shepherd, 1971; McReynolds and
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Ottoson, 1975). No primeiro caso, o fendmeno & chamado
adaptagdo e no segundo & denominado de atenuagdo.

Os receptores podem ser classificados em siste
mas de adaptagao lenta (como o RM;) ou rdpida (como o
RM3) de acordo com a velocidade e o nivel de adaptacao
que possam desenvolver. Nenhum estudo comparativo entre
adaptagao e atenuagdo foi ainda realizado e mesmo o estu
do deste Gltimo fendmeno tem sido negligenciado.

Como a atenuagao & um fendmeno que se evidencia
pela repetigdo de um padrdo de estimulacao, qualquer quan
tificagao deste fendmeno requer que cada resposta senso
rial na série de estimulagdo seja perfeitamente determi
nada e mensurada. Uma primeira abordagem de tal problema
poderia ser a contagem do nimero de potenciais eliciados
por cada estimulo (veja por exemplo, Petterson et al,
1976) , mas tal método tem a desvantagem de que qualquer
outra alteragaoc da resposta sensorial passaria inadverti
da. A alternativa poderia ser a analise dos intervalos
de tempo entre os potenciais de agao (ou o seu inverso,
a frequéncia instant3nea), porém seu manuseio se torna
altamente complexo, a menos que os trens de potenciais
contenham apenas alguns poucos potenciais,

Na realidade o problema badsico para qualquer ten
tativa de quantificar a atenuagdo € o do desenvolvimento
de um cSdigo para descrever um fendmeno que estd intima
mente relacionado & entropia da fonte de estimulacdo. X
medida que um determinado estimulo & repetido, isto &, &
medida que a entropia da fonte a ser codificada se reduz,
a resposta sensorial se modifica, codificando tal redu
¢ao. Temos aqui, portanto, um problema ideal para a apli
cagao da Teoria da Informagdc a um problema neurofisiold
gico, uma vez que um dos pressupostos bisicos desta teo
ria & a correlagdo cddigo-entropia. Além disso, a exis
téncia do RM] e RM,; no Procambarus permitird um estudo
comparativo de tal relagd@o em dois receptores diferentes.
Esta abordagem poderd fornecer as informac¢des nemssarias
para o estabelecimento das regras para inferéncias sobre




a semdntica do cddigo utilizado.

3) 0s propdsitos

Uma vez que os trens de potenciais de agdo po
dem ser considerados processos puntuais (Sequndo e Per
kel, 1569; Brillinger, 1975; Brillinger et al, 1976; Ro
cha, 1980b)uma tentativa vdlida para solugdo do problema
acima discutido, seria a de considerar a série de poten
ciais de agao em cada resposta sensorial como uma sequén
cia de simbolos gerados a partir de um dicionirio bina
rio (ocorréncia e ndo ocorrdncia de potenciais em um de
terminado intervalo temporal e/ou espacial) (Rocha, 1980b)
Nesta linha de raciocinio, as modificagoes tanto de fre
quéncia quanto do nimero de potenciais em cada trem, se
riam descritas pelas alteragOes na distribuigdo dos sim
bolos nestas sequéncias binarias.

O processo de codificagdo & dito nebuloso, se
os intervalos para distribuicao dos simbolos ni3o tém que
ser necessariamente disjuntos, mas ao invés podem parti
lhar intersec¢Oes comuns, onde a ambiguidade passa a ser
uma ocorréncia normal. Tanto a excitabilidade celular,
quanto a precisao que pode ser imposta aos paradigmas ex
perimentais justificam a abordagem dos processos de codi
ficagao neural como um processo nebuloso (Rocha, 1980 a,
b).  Portanto, os objetivos do presente trabalho sio:

a) discutir teoricamente as implicagbes em con
siderar o processo de codificagdo neural como um cédigo
bindrio nebuloso, criado sobre um processo puntual tam
bém nebuloso, que descreva a génese dos trens de poten
ciais de agao; ‘

b) derivar as regras de eficiéncia energética e
de redundancia de tais cbdigos, bem como deduzir as im
plicagOes experimentais de tais achados;

¢) estudar o fendmeno de codificagdo nos recep
tores fasico e tOnico do sistema de recep¢do  sensorial
do estiramento sensorial no Procambarus clarkiij confron

tando-o com as conclusdes tedricas obtidas em b;




d) determinar uma possivei regra de decodifica
¢3o para tais cOdigos que permita uma guantificagiio do
fendmeno de atenuagdo e o estudo da correlagio entre en
tropia da fonte de estimulos e o processo da codificacao
sensorial,



Ir -~ Conceitos iniciais

1) 0s processos nebulosos e os fendmenos eletrofisioldgi-

cO8s

Na teoria classica de conjuntos, a pertinéncia
de um elemento e, a um conjunto E & dada pela fungao ca
racteristica f£(e), tal que se

f(e)ﬁ{l entao e pertence a E

0 ent3o e ndo pertence a E
Deste modo, & sempre possIvel decidir se e estd ou nao
contido em E, uma vez que 0s inicos valores permitidos
de £ sao 1 e 0.

No caso dos conjuntos nebulosos, a nogao de per
tinéncia € substitulda pela de relacao de = proximidade
(e, E), que mede, agora, em todo o intervalo fechado
[0, 1], a possibilidade (n3o confundir com a probalidade)

de que e pertenga ou nao a E (Zadeh, 1968). Assim
1 entao e pertence a E
(e, E)-»<0 entaoc e nao pertence a E (2 - 0)
.5 entdo e ? pertence a E

Deste modo, a ambiguidade se torna uma ocorréncia normal
e permitida nesta teoria.

A pertinéncia dos diversos ions ac compartimen
to celular & variBvel e seletiva. Assim por exemplo, o
ion Na & predominantemente extracelular, ao passo que o
K & predominantemente intracelular. Entretanto, estes
ions também s3o encontrados no compartimento oposto ao
seu predominante, enquanto uma parte deles ocupa uma po
sigao de transigao na prOpria membrana. Além disso, du
rante e apds a génese do potencial de agao, a ‘modifica
¢ao das permeabilidades celulares mudam as relagdes des
tes ions aos diversos compartimentos. Durante a fase de
despolarizagao, a célula se comporta, quase exclusivamen
te como um eletrodo de Na, buscando rapidamente o poten
cial de equilibrio (ENa) deste ion, gragas ao aumento de
seu influxo. Ao contrario, durante a repolarizaqéo, © au
mento da condutdncia ao K restabelece as condigoes de
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repouso, nas quais a célula se aproxima do potencial de
equilibrio do K.

A afinidade dos diversos ions aos transportado
res e portdes dos poros s3o conceitos também nebulosos
e de suma importincia para compreensao do comportamento
das membranas excitiveis, Assim, admite-se que o transg
portador da bomba Na/K tem uma maior afinidade ao Na do
que ao K e se considera que tal relagdo de afinidades de
penda do valor do potencial da membrana EM, uma vez que
a corrente eletrogénica gerada pela bomba varia com EM
(Tahara et al, 1973).

A teoria de conjuntos nebulosos parece, portan
to, fornecer o substrate ideal sobre © qual poderIamos
iniciar uma formalizac3o dos fendmenos eletrofisioldgi
Ccos. Se utilizarmos uma relagaoc de proximidade u(I, N)
ou (I, B) para descrever a afinidade de um ion I ao com
partimento celular N de um neurdnio ou a um transporta
dor B envolvido num processo de bombeamento idnico, en
tao os fendmenos acima discutidos podem ser assim forma
lizados:

#(Na, N) <<,5 + condigdo extracelular do Na
u{k, N) >>,5 » condig3o intracelular do K
u(Na, B) > u(X, B) + maior afinidade de B por Na em
relagdo ao K
Além disso, podemos considerar as relagﬁes u(I, N) e
u{(I, B) como dependentes de EM.

De uma maneira mais formal, escreverfamos:

B, N) : I x N+ [0, 1], p(I, N) = £(EM) (2 - 1)
W(I, B) : I x B+ [0, 1], u(I, B) = £'(EM) . (2 - 2)
O que implica que u({I, N) e uw(I, B) medem, no intervalo

L]

fechado [0 l], respectivamente, as afinidades, dependen
tes de EM, do conjunto I de ions ao compartimento celu
lar N ou a conjunto de transportadores B, tal que:

p(I, N) + 1 implica I ser intracelular

(I, B) » 1 implica I ser transportado por B
caso contrario:

u{I, N) » 0 e u(I, B) » 0
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2) Os _trens de potencials de acao como um processo purn-

tual nebuloso

Seja dado um continuo T (temporal ou espacial)
e também um conjunto S de eventos discretos. Dizemos que
S se distribui sobre T se hd uma relagao entre os even
tos 8 ¢ S e subconjuntos D ¢ T, a qual permite que pro
priedades de D sejam tomadas como representativas de al
gumas propriedades de s € S, Em outras palavras, se S se
distribul sobre T, os evéntos g de 5 ocorrem dentro.— de
intervalos D definidos em T, d; modo gque as propriedades
de D podem representar as caracteristicas temporais ou
espaciais de 8, dependendo de T ser um intervalo de tem
po ou uma regiao do espago.

Um processo puntual nebuloso se caracteriza quan
do a distribuigado de S sobre T & regida por uma relagdo
de proximidade {u(s, D) ) entre os eventos s e os in
tervalos D, isto &

p(s, D) : s x T » (0,1} (2 - 3)
tal que
uis, D) » 1
implica s ser distribuido sobre uma vizinhanga D de T.Ca
$0 contrario, se para todo DCT
pls, D) = 0O
entac s nao se distribui sobre T.

No caso dos sistemas neurais, o potencial de
acao pode ser considerado um evento discreto, gragas a
seu comportamento tudo ou nada e & sua curta duragido (er
kel e Segundo, 1969). Sua distribuigdo temporal e/ou es
pacial pode ser, portanto, descrita através de um proces
so puntual nebuloso, (Rocha, 198Db), no gual a 'pertinég
cia do potencial de agdo a intervalos de tempo ou a re
gioes corporais pode ser avaliada através da evolugao tem
poral e espacial dos limiares de excitabilidade,

No caso dos processos puntuais nebulosos, os in
tervalos D nao necessitam ser disjuntos como no caso dos
processos deterministicos e estocasticos. Na verdade, es

tes intervalos podem ser classes de eguivaléncia (ent3o



¥

disjuntos), de semelhanca, analogia ou mesmo de proximi
dade (Rocha, 1980a, b), . Estas {ltimas sdo ideais para
descrever os limites imprecisos dos campos sensoriais bem
como suas superposi¢des. Outra vantagem do uso destasclas
ses nebulosas se relaciona 3 descrigao dos intervalos de
tempo para distribuicao dos potenciais de acao, pois nes
te caso, pode-~se correlaciond-los tanto 3 excitabilidade
célular comoc a precisido do paradigma experimental, fato
res reconhecidamente nebulosos,

3) O comportamento elétrico dos neurdnios

Inicialmente, o neurdnio pode ser visto como
uma célula que possue 2 possiveis estados de equilfbrio:
um em torno do potencial de equilibrio do Na (Eg,) e ou
tro em torno do potencial de equilibrio do K (Eg). Se a
condutancia do K (g;) superar a do Na (gna), entaoc o po
tencial de membrana (EM) tenderd a se aproximar de Eg;ca
so contrario, se aproximard do valor de Epa.

Os valores atuals destas condutancias sdo depen
dentes de EM, isto &

dlgng) /d¢ = £ (EM) (2 - 4)

dlgg) /dr = f'(EM) (2 - 5)
engquanto que as correntes idnicas na membrana podem ser
descritas como |

ii = gi.(EM - E;) (2 - 6)
de modo que EM se torna, por sua vez, uma funcao das con
dutancias idnicas, isto &

EM = £'"  (gyas gK) (2 - 7}
Como consequéncia

algy) / d, = £'''  (gNa, 9g) (2 - 8)

Os sistemas de equagOes gerados por 2 - 8 defi
nem um sistema dindmico cujo comportamento mais elemen
tar & denominado biestdvel e no qual EM tenderi a se es
tabilizar nas imediagdes de um dos pontos de equilibrio
Eya Ou Eg.

Se as fungbes em 2 ~ 4 e 2 - 5 sdo fungdes mono
tonicas crescentes, entdo despolarizacBes facilitarfo o




aumento de gna{portanto de iy, tamﬁém), o que favorecera
0 deslocamento de EM em diregdo a ENar 9ragas ao  trans
porte de cargas positivas para o interior celular. Como
o aumento de gy € seguido também de um acrésecimo de gK
(e, portanto, de ig), haverd valores de EM tal que

EM + Epna (2 - 9)
para os gquais

ig = -ina
Nestas condigdes ,

im = ig + iyg = 0
e como consequéncia

d (EM) /a& =0 (2 - 10}
Os valores de EM satisfazendo as condigbes 2 -~ 9e 2 - 10
definem uma regiao Ry, em torno de Eyn,, de comportamento
estavel para o sistema idnico em questaoc. Estes valores
de EM e, portanto, as fronteiras de Ry dependem dos va
lores finais permitidos para a relagdo gyz/9k. Quanto
maior esta relagao, mais proximo EM estari de ENg -

As hiperpolarizaqaes tenderao, pelas mesmas ra
z0es, a deslocar o sistema em direcdo a Eg, de tal modo
gque existirao valores

EM + Eg (2 - 11)
para os quais a relagao 2 - 10 também se verifica. Estes
valores definem outra regiao Ry de comportamento estavel
nas vizinhangas de Eg, gque também depénderé dos wvalores
alcangaveis para gy;/9g. Quanto menor for esta relacao,
mais proximo EM estard de Eg.

Como

gNa/9K+{1 implica EM + R,

0 implica EM + R
haverid, também, valores de EM tais gue

Eg < EM < Ey_
para os quais (2 - 12)

dNa/9k * 1

de tal forma que a condigido de equilibrioc sd se verifica
ra se




Uma vez gue,

Eya # -Eg
€ a regra para as c8lulas excitdveis, a relacdo em 2 -12
implica

Ad(EM) /at # 0 (2 - 13)
e, portanto, determina a existéncia de uma regido insta
vel U separando R] e Ry. Toda pertubagdo do sistema que
© leve & esta regidio U, fard com que ele salte de uma re
gido estivel a outra.

O espago determinado pelas varidveis de estado
de um sistema (no presente caso, EM, gy, e gg) denomina-
se espago de fase (veja fig. 2) e nele se representa o
comportamento do sistema em estudo. Assim, na figura 2, po
demos determinar a superficie S composta dos pontos para
0s quais

d{(EM) /dt = 0

Esta superficie contem os pontos de equilibrio do
sistema em estudo e € composta, como discutido anterior
mente, de 3 regides: duas delas (S; nas vizinhangas de
E, e S2 nas imediagOes de Ey,) s3o de equilfbrio estavel
e separadas por outra U composta. por pontos instaveis
(veja fig. 2). A topografia de S depende, como j& discuti
do, da relag@o entre INa © 9g+ Portanto das fungdes em
2 -4e 2 -5,

O deslocamento do sistema em seu espago de fase
é feito e pode ser estudado sobre esta superficie S. Se,
por exemplo, o sistema estiver em S3, a redugdo de EM
(despolarizagdo) poderd deslocar o ponto de estado em di
regao a U (trajetdria ty, fig. 2), até gue atingida esta
regido, o sistema salte rapidamente para S» (através de
U), onde alcangard um novo equilibrio (d na fig. 2). O au
nento de EM (hiperpolarizacdo) pode provocar, agora, uma
movimentagao reversa segqundo a trajetdria t, na fig. 2, em
direcao a outro ponto estivel h em 8,. Tal comportamento

caracteriza o sistema como biestivel.

Se considerarmos, agora, um comportamento mais
complexo para 9na 90 que o admitido anteriormente, pode
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Fig, 2 - Espago de fase para um sistema dindmico biesta

vel, Veja texto para maiores detalhes,
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mos introduzir importantes modificagOes no espago de fa
se da fig. 2 e, portanto, no comportamento do sistema
idnico que define.

Consideremos, por exemplo, a evolugdao temporal
de gya ilustrada na figura 3, caracterizada por um au
mento inicial seguido de um retorno aos valores de repou
80, como resposta a uma redugao de EM. Esta & uma aproxi
macao maior ao comportamento observado para as membranas
celulares (Hodgkin e Huxley, 1952) e pode ser obtido con
siderando-~se gy, € gg como

gNa = £' (m, h) (2 - 14)

gg £'' (n) (2 - 15)
de modo que

i

d{z3)/dt = £; (EM), 2§ =m, houn (2 - 16)
onde m e n sao fungGes crescentes (mas com diferentes
constantes de tempo) e h fungéo decrescente {com a maior

constante de tempo)} de EM.

A introdugao da dependéncia de gy a um  fator
de inativagao (h) acarreta duas mudangas importantes no
comportamento elétrico da membrana, conforme ilustrado na
fig. 4.

A primeira dessas modificagoes se refere ao
tempo de permanéncia em Sj, que & agora limitado pela e
volugac da inativagdo (h) de gyp. Uma despolarizagdo ini
cial, por aumentar primeiro m, provoca um aumento de
gNa (portanto de iy,) que pode levar o sistema para Sor
através de U. Porém, a redugdao subsequente de h  (menos
veloz que m) e, também, o aumento de gx (menos veloz que
m), resulta em uma redugac de ing © aumento de ig. Tal
fato acarretara o deslocamento reverso do sistema em ai
regao a S3, através de U. O retorno a S) favorece, nova
mente, um aumento de h e uma redugao de n, o que pode
permitir outra reversaoc da reiaqao INa’/ 9K+ favorecendo
novo influxo de Na e novo salto para Sy e, assim, indefi
nidamente, estabelecer uma oscilagao

S1+U+8,+U ~8, +U =8

2 1 2 °*°°
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Fig. 3 - Evolugdo temporal para géa e g, quando de uma
despolarizagdo. Veja texto para explicagdo.

Na

-

Fig. 4 - Espaco de fase para um sistema idnico onde INa
depende também de um fator de inativagdo, Veja texto pa
ra maiores detalhes,
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representada pelo ciclo limite ¢ na figura 4.

A segunda consequéncia da dependéncia de gNa @
h, se refere & prOpria existéncia da regiZo instivel u,
caracterizada para valores de EM nos quais

gNa / 9x * 1
A redugao do valor de h pode tornar impossivel a realiza
gac de tal condigdo e, portanto, anular a existéncia da
regiao inst8vel U. Podemos dizer ent3o, que ha um valor
limite (hy) para h, abaixo do qual (hp < hT na fig, 4)
o sistema terd apenas uma superficie de equillbrio (Sg)
e acima do qual apresentara duas superficies estaveis
(81, S3) separadas por uma instdvel (U).

Em outras palavras, podemos dizer que a introdu
¢do da inativagdo de gy, cria duas regides no espago de
fase do sistema, uma das gquais (h + 0) permite apenas va
riagoes graduadas de EM e outra (h + 1) onde s3o possi
vels respostas graduadas em S) e oscilagdes tudo ou nada
(descontinuas - Andronov et al, 1966) entre 51, 59 atra
vés de U.

Como conclusao, podemos dizer que se os trens
de potenciais de agdo podem ser descritos como um proces
so puntual nebuloso, caracterizado pela relagdo de pro
ximidade pu (s, D) em 2 - 3, entdo esta relagdo deve me
dir a distancia do ponto de estado 3 fronteira entre as
superficies estaveis S;, Sy e a regido instdvel U.

4) O sistema Hodgkin - Huxley

Desde os trabalhos classicos de Hodgkin e Huxley,
1952, o conceito de excitabilidade celular estd associa
do 3s possiveis mudangas das condutdncias da  membrana,
gue passam a ser calculadas como:

9y = ﬁﬁ. ub, e (2 - 17)
onde 35 € uma constante dependente do niimero de canais
idnicos j na membrana; u e v sdo varifveis definidas no
intervalo fechado [0, IJ e medindo o estado de fechamen

to dos canais durante, respectivamente, hiper e despola




rizagoes.

Tanto u quanto v sao tempo e EM dependentes, is
to &

d(z)/dt = a. (1 -~ 2) - B.2, Z =u, v (2 - 18)
onde ¢ e B sao fungOes exponenciais de EM, para as quais
o tempo de relaxagao [ &

t = 1/ (a + B) (2 - 19)

As constantes b e ¢ na equagac 2 - 17 sao rela
cionadas, respectivamente, ao niimerc de portoes de ativa
¢3o e inativagdo existentes no canal idnico em considera
950. No caso dos axOnios, assume-se que o0 canal de Na tem
3 portoes de ativagdo (m) e um de inativagac (h), enquan
to que o canal de K tem apenas 4 portdes de ativagao (n)
{Hodgkin e Huxley, 1952}.

A andlise do modelo de Hodgkin e Huxley (Bmssani,
1979; FitzHugh, 1961; Plant, 1976) mostra que ele tem
dois subespagos estaveis S1 e 82, distribuidos, respecti
vamente, em torno de Ep e Ey, © separados por uma regiao
instavel U. O comportamento do sistema nas superficies
estaveis Sl, 5, € determinado, principalmente, pela evo
lugdo das variiveis lentas h e n, ao passo que em U é go
vernado, predominantemente, pela variavel rapida m. 0
trem de potencial de ag¢ao gerado por esse modelo pode
ser considerado uma "oscilacdo descontInua" entre Sy e
Sy, através de U (Plant, 1976). O periodo de oscilagao
& determinado pelo comprimento do ciclo limite gue a de
fine.

Os conceitos de estados limiar (qt) e equili
bric (qg) surgem como consequéncia natural deste compor
tamento, pois um potencial € disparado sempre que a fron
teira entre Sy e U ou o estado limiar (q¢), al contido,
é alcangado, enquanto que sua frequéncia de disparo ten
de a zero a medida que o sistema tende a um dos pontos
de equilfbrios (ge) em torno de Ex e Ey,.

A superficie de separagao Sg; (fronteira) entre
S1r Sy e U & determinada com o auxilio da derivada par
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4 em relagdo a EM (Plant, 1976):

cial de n
atm*y/a M = gy /g.. (E(EM.h - Q) (2 - 20)
E(EM) = (3(m®) /3 (EM)). (Ey, - EM).(EM - Ep)- m>. (Eg ~E)

_ _ (2 - 21)
Q= (gy (B, - Bp) + 1 ). gy | (2 - 22)

Nestas equagGes, Eg e Ez, representam aqueles parametros
relacionados com as correntes de curto-circuito e i re

presenta uma corrente de pertubagio.

A regido instavel U & caracterizada por valores
positivos de 3(n4)/3(EM), enquanto que as regides S1 e
S, sao definidas para valores negativos e a fronteira Sg
& construlda para os valores nulos desta derivada. Além
disso, o pulo de uma regiao estidvel a outra requer uma
aceleragao da variavel r@pida m, suficiente para vencer
a atragao da superficie de partida e empurrar o sistema
através de U (Bassani, 1979).

Alcangar Sg implica em 2 - 20 que:

E(EM) . .h = Q (2 - 21)
ac passo gque a aceleragao de m requer
£E(EM).h > Q (2 -~ 22)
uma vez que Sg requer 3(nd)/3(EM) =0 e U exige que esta

derivada atinja valores positivos. Como consequéncia, a
distancia u(g, g¢) de qualquer estado g do sistema a g
pode ser calculada como: ,

ulg, q¢) = £(EM).h/Q (2 - 23)
tal que

ulge, 9g) > 1 (2 - 24)

Na realidade o conjunto de estados limiares Qt(i Q fica

definido como:
Qp = {ag € Q/u(g, ggl> 6 , § = Ey(EM) . hy/Q} (2 - 25)

onde EM(EM) representa o valor de E(EM) para o qual a a
celeracio de m3 & mixima (Bassani, 1979). £ interessante
notar que o valor de § em 2 - 25 pode ser reescrito como

§= ONa. EM(EM). ht/ (g,. (B, - Eg) + i) (2-26)



0 que evidencia que o limiar de excitabilidade celular
cresce com 5&3.

A relagao em 2 - 23 caracteriza, portanto, um
processo puntual nebuloso como o definido em 2 - 3, uma
vez que mede a possibilidade de ocorréncia de um poten
cial de agao, isto é _

u(s, D) = u{g, q¢) (2 - 25)

A figura 5A mostra a evolugao temporal da
u(g, g¢) calculada para os potenciais de agao simulados
em 5B para a corrente de estimulagdo em 5C, de acordo

com o modelo Hodgkin - Huxley.

5) O comportamento elétrico do RM; e RM,

O enlongamento do RM; e/ou RM, desencadeia o
aparecimento de uma variagao de potencial de membrana
nos dendritos de suas fibras sensoriais e que recebe o
nome de potencial receptor. Em geral, esta variagao de
EM se compOe de duas fases (veja fig. 6).. A primeira de
las chamada fase dinamica e se compbe de uma despola
rizagao inicial seguida de uma repolarizagao parcial, que
leva a segunda etapa ou platd, na qual EM se estabiliza
em um valor dependente do grau de estiramento a que es
ta submetido o receptor. Este potencial receptor modula,
por sua vez, a frequéncia de disparoc de potenciais de
agao no axonio do neurdnio sensorial, de modo que esta
reproduz aguele (veja figs. 6, 10 e 12).

O estudo dos mecanismos idnicos responsaveis
pela génese do potencial receptor (Lowestein et al, 1963;
Obara e Grundfest, 1968; Edward e Ottoson, 1958; Brown
et al, 1978; Chaplain, 1975; Michaelis and Chaplain,lQ?S;
Nakajima e Onodera, 1969 a, b), mostrou a existencia de:

a) uma corrente de entrada rapida, onde se po
de observar, em geral, dois componentes: um primario de
vido ao Na e um secunddric influenciado também pelo Ca.
A remogao do Ca de um meio jd depletado de Na abole esta
corrente de entrada (Chaplain, 1975}, enquanto que o mes
mo procedimento em presenga de Na a aumenta {(Chaplain,
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Fig. 5 - Evolugio temporal da relacdo de proximidade
¥ (g, qt) (em A) para os potenciais em B, simulados para
o estimulo em C.
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Fig. 6 - Eventos elé@tricos nos receptores de estiramento

1 - Sequéncias de potenciais de agdo (tragado superior)
registrados no 89 nervo quando o RM,, foi submetido aos
estiramentos mostrados no tracado inferior.

2 - Evolugdo do potencial receptor (tracado superior) es
perado para as respostas em A, de acordo com as observa
¢Oes experimentais de Hunt, 1978.

d - fase dindmica p - fase de platd




1975; Brown et al, 1978), o que evidencia também um pa
pel de modulagdo do Ca sobre a condutdncia do Na. A par
ticipagao do Ca nesta corrente de entrada pode ser blo
gqueada mantendo-se a célula clampeada em valores positi
vos (em torno de +40 mv, como no estudo de Brown e oo.1)
ao invésde manté-la em valores negativos (como no estudo
de Chaplain, 1975) antes de cada um dos passos de fixa
¢ao necessarios para obt@-la. Estes achados mostram uma
maior constante de tempo enveolvida na movimentacao do
Ca em relagdc ao Na;

b) uma corrente inicial de saida de K, que so
fre um processo de inativagao (Nakajima e Onodera, 1969
a, b);

c) uma cotrente lenta de Cl, evidenciada apenas
depois da completa inativacao da corrente de K e obtida
por manter a célula em potenciais positivos antes de ca
da passo de fixagao de voltagem (Brown et al, 1978); e

d) finalmente, outro componente mais tardio de
X, que aparece quando da retirada do estiramento e res
ponsadvel em parte pela hiperpolarizacadc observada apbs ©
relaxamento do receptor (Nakajima e Onodera, 1969 a, b).

Estes achados favorecem a hipltese de que o po
tencial receptor seja decorrente da ativagao de dois
componentes idnicos, & semelhanga do observado para a gé
nese do potencial de agao na fibra de Purkinje (Paes de
Carvalho et al, 1969; Noble et al, 1975). De acordo com
esta hipGtese, a fase dina3mica seria devido 3 ativacgao
do componente primdrio (Na) da corrente de entrada répi
da e ao aumento de gi. Por sua vez, a fase de platd en
volveria o componente secundario (sensivel também ao Ca)
de corrente de entrada rapida, a inativagdo do K e tam
bém a corrente lenta de Cl. A reforcar tal ideia, estao
as observacgoes de Hunt e Ottoson, 1975, mostrando a ocor
réncia de um entalhe (como representado & esquerda na
fig. 6) separando a fase dindmica do platd, sempre quan
do usaram 9grandes velocidades e amplitudes entre né
dias e altas.,
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Além das observagbes citadas, poderfamos consé'
derar como sugestivos os achados (veja, Ottoson e She
pherd, 1971) em relagdo & participagdoc idnica na génese
do potencial receptor do fuso muscular da ra. Aqui tam
bém foi mostrado que a simples remogao do Na n3o abole o
potencial receptor e que este & também parcialmente redu
zido pela remogao do Ca.

A principal diferenga de comportamento entre o
RM; e o RM, se faz pelo fendmeno da adaptacdo gracas ao
qual a frequéncia de descarga de potenciais de agao ten
de a um valor zero no casc do RM, e a um valor dependen
te do grau de estiramento do receptor no caso do RM,;, sem
pre gquando o enlongamento & mantido por um tempo sufi
cientemente largo (veja fig. 15 e 16).

Tentando elucidar o mecanismo de adaptagao nes
tes receptores, Nakajima e Onodera, 196%a, b e Nakajima
e Takashi, 1966, mostraram ser ela dependente de 3 compo
nentes:

1) um viscoel@stico dependente da prdpria es
trutura da fibra muscular do receptor e gue seria muito
semelhante para o RMl e RM2:

2) um componente dendritico, responsavel pela
transigao da fase din@mica para a de platd e, portanto,
envolvido com © acoplamento entre os componentes rapido
e lento acima discutidos; e

3) finalmente, um componente envolvido na géne
se do potencial de agdoc no axOnio sensorial, uma vez que
mostraram gue descargas mantidas sao obtidas no RMl, so
mente guando & estimulada a regiao de maiarestreitamento
de seu axOnio. Incidentalmente, Kluger e Chaplain, 1974
mostraram ser esta regifio, a de menor Eﬁa e, portanto, de
acordo com 2 -~ 26, a regido de menor limiar de excitabi
lidade., Mostrou-se, também, ser estaa regiao para inicia
¢ao das descargas sensoriais (Kluger e Chaplain, 1974;
Nakajima e Onodera, 1969; Edwards e Ottoson, 1958), embo
ra este sitio possa se aproximar do corpo celular com 0 au
mento da corrente de estimulag@o ou or aumento do estira
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mento de base, sob o gqual estd mantido o receptor.

Nakajima e Takahashi, 1966, mostraram que a
hiperpolarizagdoc observada quando do relaxamento do re
ceptor, apresenta 2 componentes: um devido a um aumento
da condutdncia do K e o outro, observado somente para o
RM;, devido a um bombeamento eletrogénico, uma vez que
este pode ser inibido pela reducgdo do K,i substituigao
Na/Li e pela adigdo de 2,4 - dinitrofenol. Propuseram,
ent30, que este bombeamento eletrogénico estaria envolvi
do com o fenOmeno de adaptagdo no RM;. Esta hipStese re
cebeu apoio posterior nas observagSes de Sokolov e Cooke,
1971, que mostraram que a adaptagao no RM, pode ser pre
venida pelo blogueio da bomba Na/K.

Finalmente, Michaelis e Chaplain, 1975, nos
traram que a adaptacao no RM» depende de uma redugEoean
tuada de g  em relagdo a g+

Outro fenomeno importante para a compreensao dcs
eventos elétricos no RM; e RM, refere-se &s respostas
destes receptores em condigoes de sobrestiramento. A fre
quéncia de descarga no RM; durante a fase de platd au
menta com o grau de estiramento, até gue um valor limite
€ alcangado. Superado este valor, a sequéncia de poten
ciais se torna, primeiro, irregqular, para a sequir, com
um maior alongamento, ser totalmente abolida, até que um
relaxamento do receptor ¢ leve novamente a um enlongamen
to moderado (veja, por exemplo fig. 7 e 9). No caso do
RMp, o sobrestiramento resulta em uma adaptagido mais pre
coce, apds apenas algumas poucas descargas.

Uma vez silentes durante a fase de sobrestira
mento, as descargas no RMl podem ser recuperadas com um
pequenc pulso de enlongamento (como na fig. 7) ou encur
tamento superposto ao estiramento de base, B interessan
te notar, gue o mesmo pulso, Quando aplicado ao receptor
nao sobrestirado, desencadea uma breve resposta compos
ta de algumas descargas de alta frequéncia e pode alte
rar o valor assintStico de adaptagao (veja fig., 18) (Ro
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Fig. 7 - Respostas do RM, a pulsos aplicados durante

brestiramentos é em condi¢Oes normais
1 - Respostas durante 3 aplicagdo de um estiramento
rampa.
De cima para baixo - resposta com pulso superposto
condig8o de nao sobrestiramento;
resposta com pulso superposto a sobrestiramento e
tracado da rampa e pulso de estiramento,
A condicdo de sobrestiramento foi obtida do 19 para
outros registros gragas a um aumento do estiramento
base.

2 - Resposta durante a aplicacdo de um pulso em um
ceptor mantido silente por sobrestiramento.
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cha e Buno, 1981).

O comportamento do RMp, quando submetido aoc mes
mo procedimento, difere em alguns pontos importantes em
rel&gﬁo ao acima descrito para o RM; . Assim, pulsos de
estiramentos aplicados apds a adaptagao ter-se completada
nao recuperam a descarga oscilante, o que pode ser obtido
porém, com pulsos de encurtamento. Se os pulsos sdo apli
cados durante a adaptacgao, tendem a acelerd-la (veja fig.
8) (Rocha e Bunho, 1981), embora, pulsos de encurtamento
possam também, em algumas ocasides, reduzi-la.

£ interessante notar que, em receptores sobres
tirados, pulsos elétricos de hiper ou despolarizacdo recu
peram a resposta abolida no RM;, mas nao tém efeito sobre
© RMp, a menos gue o potencial de membrana tenha sido bre
ve e previamente repolarizado a seus valores de repouso
{(Nakajima e Onodera, 1969 a, b).

0 comportamento do RM1 aoc sobrestiramento pode
ser simulado no modelo Hodgkin - Huxley conforme mostrado
na fig. 9.

Todos os dados acima, quando tomados em conjun
to, sugerem que as diferencgas de atividade elétrica entre
o] RMl e RM2 sejam devidas a que o sistema idnico nestes
receptores residam, predominantemente, em regioes distin
tas do espago de fase ilustrado na figura 4.

Assim poderlamos considerar gue, no RM;, o sis
tema ionico apresente um valor de h >> hT' © que lhe per
mite residir na regido & direita no espago de fase, onde
Sy1r S, coexistem separadas por U, permitindo um comporta
mento oscilante responsavel por uma frequéncia de descar
ga diferente de zero, mesmo quando O receptor & mantido
em repouso. Tal fato estaria em acordo com a observagao
de Nakajima e Onodera, 1969 a, b, de gque este comportamen
to oscilante sd & observado pafa a regido de estreitamen
to do axOnio que apresenta menor valor para ENa {(Kluger
e Chaplain, 1974) e portanto menor limiar de excitabilida
de em relaglo a outras regides do axSnio. Qualquer aumen
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Fig., 8 - Respostas do RM, a pulsos aplicados durante dis
tintas fases de adaptacdo

De cima para baixo em cada foto:
descarga do RM2 a um estiramento em rampa, rampa com pul
so de estiramento e rampa com pulso de encurtamento,

O Qiltimo trago em baixo, mostra as rampas e pulsos utiliza
dos,
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Fig. 9 - Respostas 8 saturacgdo no modelo Hodgkin-Huxley
(1) e a sobrestiramento no RMl {2}
Em 1 - registro superior - potenciais simulados

registro inferior - corrente de estimulagdo

Em 2 = registro superior - potenciais registrados no
89 nervo

registro inferior - estiramento a que foi sub-
eti
m do o RMxi
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to do estiramento de base seria acompanhado de um aumen
to inicial de m, seguido de uma redugao de h e incremen
to de n. A consequéncia de tais fatos, seria um desloca
mento do sistema para a esquerda no espago de fase, em
diregao a ciclos de menor comprimento (portanto, maior
frequéncia), gerando, assim, a resposta sensorial duran

te a fase dindmica. 0 aumento de uma corrente
eletrogénica (Nakajima e Takehashi, 1966; Sokolov e
Cocke, 1971) estimulado pelo aumento do Nai, tenderia

durante o platd, a reduzir a corrente de pertubagdo gera
do pelo potencial receptor. A consequéncia seria um re
torno parcial do sistema para a direita no espago de fa
se, em diregdo a ciclos de maior duragdo. Este comporta
mento se refletiria na redugdo da frequéncia de descarga
em direcdo a um valor assintdtico dependente do grau de
esEiramento, isto &, do valor da corrente de pertubagﬁo
gerada pelo potencial receptor. Tal comportamento expli
caria a adaptagac neste tipo de receptor. Além disso, tal
hipdtese encontraria respalde nas observagbes de Nakaji
ma e Onodera, 1969 e Sokolov e Cooke, 1971, imputando
a adaptagaoc do RM; a um bombeamento eletrogénico.

O sobrestiramento, ao induzir grandes despola
rizagdes a nivel dendritico, resultaria em uma redugdo
acentuada de h, gue tenderia a deslocar o sistema em di
regao a So+ Por outro lado, a inativagao do K que ocorre,
predominantemente, no RM, (Nakajima e Onodera, 1969) man
teria baixo os valores de n o que levaria o sistema para
regioces de So (Sg) afastadas de EK’ portanto, mais pré
ximas de S,. Isto resultaria na aboligao da oscilagao até
que o sistema fosse novamente deslocado para a direita,
quer por uma redugao do estiramento, quer pela recupera
cao de h durante a pos-hiperpolarizagao que se segue a
fase de relaxamento dos pulsos superpostos a fase de S0

brestiramento,

Por outro lado, podemos considerar que, no RMz,
o sistema apresente um valor de h sempre menor do que o
apresentado pelo RMl' de modo gue o sistema idnico tende



ria a residir em regides & esquerda no espago de fase.
Além disso, devido a uma menor inativagaoc do K, apresen
taria valores maiores para n, © que designaria regioes
de SO(Si) proximas a Eg como sIitios de residéncia mais
provaveis durante o repouso., Como consequéncia, a fre
quéncia de descarga nestas condig¢des seria nula, o que
caracteriza o RM2 come um receptor fasico.

O aumento do estiramento provocaria uma despo
larizagdo que resultaria em um aumento inicial de g
através de m, deslocando os sistema para a regiao osci
lante do espago de fase, Este aumento de Iya Seria  se
guido de sua reducao, conforme observado por Michaelis
e Chaplain, 1975, devido ao decréscimo de h, induzido pe
la despolarizaqéo. A consequéncia seria o retorno do
sistema em direcao a Si e a adaptagao do sistema ao no
vo estiramento. Este retorno também explicaria o compor
tamento do R, a pulsos aplicados em distintas fases da
adaptagdo. Assim, enguanto o sistema estiver na regido
oscilante, a aplicagéo dos pulsos enlongamento resulta
ria em uma somagao de despolarizagtes com uma consequen
te redugao de h. Tal fato aceleraria a adaptagao do re
ceptor, mas pulsos de estiramento ou encurtamento pode
riam levar a comportamentos opostos, dependendo do efei
to relativo de suas fases de encurtamento e estirameﬂ'
to. A aplicagao dos pulsos de encurtamento apds comple
tada a adaptagao, por outro lado, poderia recuperar o}
valor de h, devido a repolarizacao do receptor, o que fa
cilitaria a ativagao do sistema durante a fase de esti
ramento de tal pulso. Ao contrario, pulsos de enlonga
mento reduziriam ainda mais o valor de h, devido ao au
mento da despolarizagao do pctencial receptor durante a
fase do estiramento, nao compensada pela pos-hiperpola

rizacao que poderia seguir-se a fase de relaxamento.

A residéncia em distintas regioces do espago
de fase resulta em que frequéncias nulas ou altas (re
giac & esquerda no espago de fase) sejam mais provaveis
para o RM,, enquanto que frequéncias intermediarias (regiao a
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direita) sejam as de maior ocorréncia para o RMl, fatos
observados experimentalmente (veja por exemplo, Buho et
al, 1978; Nakajima e Onodera, 1969 a, b).




IIT -~ Entropia e a excitabilidade celular

1} A variabilidade de estado e de comportamento

Nag secgaes precedentes, apresentamos os trens
de potenciais de agac como resultantes de um processo
puntual nebuloso, gerado por um sistema eletroquimico
que pode oscilar entre duas superficies de equilibrio es
tavel, estabelecidas, respectivamento, nas vizinhancas
dos potenciais de equilibrio do K e Na. A variabilidade
de cada ponto de estado (ou simplesmente, estado) de tal
sistema depende de sua posigao relativa aos potenciais
de equilibrio Exr By, © & superficie instdvel U. A varia

bilidade decresce em diregdo a E, e E__, por serem estes,

K Na
pontos de equilibrio estiveis; ao passo gue tende a ser

maxima em U, onde a mudanca de estado & compulsOria.

O comportamento de um sistema & a manifestacao
externa da trajetdria de estados realizada sob as condi
¢oes dadas. Por exemplo, o comportamento oscilante para
a génese dos trens de potenciais de agao € a manifesta
¢ao de uma trajetdria fechada entre S; e Sy, através de
U e determinada pelas condigdes atuais do sistema e de
pertubagao. Por este motivo, o conceito de variabilidade
de comportamento de um sistema estd intimamente relacio
nado ao de variabilidade de estado, Assim, a variabilida
de de comportamento se reduz tanto se o sistema tende a
estados de equilibrio estavel (de variabilidade nula) ou
para estados instiveis {(de variabilidade mixima), pois
no primeiro caso, nao havendo mudanga nao h& alteracgao
do comportamento, enquanto gue no segundc casc, sendo a
mudanga de estado compulsdria (entre S, e §,. ou-vice-ver
sa) o comportamento se torna exterectipado, altamente pre
visivel (uma vez atingido o limiar, a resposta & tudo ou
nada).

Em eletrofisiologia; a descrigao mais habitual
do comportamento das membranas tende a ser a evolugdo da
excitabilidade celular., Admite~se em geral, gue uma céLg
la & tanto mais excitivel guanto menos energia & neces
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siria para eliciar um potencial de ag@o. O erro sistemd
tico em tal abordagem & negligenciar o processo de inibi
¢ao e, consequentemente, olvidar que uma medida da exci
tabilidade celular deve refletir tanto a possibilidade
de aumentar quanto a de reduzir a frequéncia de poten
clais.

Outra pratica generalizada, consiste em corre
lacionar a excitabilidade celular com a distincia entre
o potencial de membrana e o valor limiar para a  génese
do potencial de agdo. Além de negligenciar a  inibigao,
esta medida & falseada também pelo fato de que o mesmo
valor de EM pode ser obtido para diferentes condigoes de
INa € %k

Uma medida mais rigorosa da excitabilidade ce

lular deve, ao contrario:

1) medir tanto a capacidade de aumentar quanto
reduzir a frequéncia de potenciais de agao;

2) depender da posigdo relativa do ponto de es

tado (nao apenas EM) aos pontos de equilibrio Egxr E e

Ha
a regiao U; portanto, deve

3) tender 3 zero a medida que o estado do sis
tema tende a U ou S,, S,7 e

4) ser maxima para aqueles estados & meia dis
tancia entre S, e 5, e U.

Além disso, em cada trem de potenciais, a exci
tabilidade total:

5) de cada ciclo deve ser a soma da excitabili
dade dos estados que o constituem, e a =

6} de cada trem deve ser a soma da excitabili
dade dos ciclos que o constituem.

A medida da posicgao de cada estado g em rela
¢3o 3 regifio U pode ser medida pela relagao nlq, q.) em
2 - 23, que mede a dist@ncia de cada ponto de estado &
fronteira entre U e Sl' 52.




Nestas condicoes

ulo, a) = ulog, qt) - nlo, a.) 3 - 0)
mede a distancia deste mesmo ponto de estado aos pontos
de ecuilibrio Ey ou E_.

Nesta linha de raciocinio, a exigéncia en 1 e
2 acima podem ser reeXvpressas COmMo:

1) a medida da excitabilidade deve depender tan

to de u (o, o) como de y (a, 0n) s uma vez cue

2) a primeira destas relacGes reflete a capaci
dade de excitacao encuanto a sequnda pode exprinir a ca
pacidade de inibicdo da membrana.

2) 2 entroypia

Shannon, 1948 propos cue a cuantidade d@ infor
mac3o em uma mensagem fosse considerada demendente de
sua var iabilidade, Assim por exemplo, em um sistema ca
ra ou coroa, a variabilidade (ou probabilidade) de cada
um dos eventos sio inuais, de tal modo cue teremos a ma
xima incerteza sobre a ocorréncia de cada evento, a cual,
portanto, nos carrea uma cuantidade de informacdao igual
& incerteza ocue remove., Por outro lado, o sistema de cam
painha de nossas casas tem uma variabilidade menor, pois
a probabilidade de nao tocar & sempre maior cue a de to
car, e consecentemente a incerteza removida neste siste
ma serd sempre menor do cue no composto de cara/coroa, em
bora o evento tocar sempre encerre maior cuantidade de
~ informacado do cue o nao-tocar.

? incerteza de uma mensagem foi, entdn, tonada
cono:

1) dependente da probabilidade de  ocorréncia
(p) ou nao (1 - n) da mensagem, devendo

2) tender a um valor maximo quando todas as

possiveis n mensagens tivessem a mesma nrobabllidade
p = 1/n,

Postulou~ge, também cue
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3) a incerteza gerada por conjuntos independen
tes de mensagens seja a somatOria das incertezas de cada

mensagemn.

Como medigao capaz de satisfazer estes requisi
tos basicos, Shannon, 1948 definiu a entropia de uma men
sagem I COMO:

H(m) = -p(m).log p(m) - (1 - p(m)).log(l- p(m)) (3 -1
pois log 1 = 0. Além disso, foi proposta a utilizagao da
base 2 para o cdlculo logarIitmico, pois nestas condigoes

H(m) = 1, se p(m) = 1 - p(m) =.5 (3 - 2)

Com o advento da teoria dos conjuntos nebulo
sos, ampliou-se o comceito de entropia probabilistica com
o de entropia nebulosa (De Luca e Termini, 1972), para
manusear a incerteza decorrente da prSpria nebulosidade
destes conjuntos. Neste caso, a incerteza se torna tanto
maior quanto mais a relagao de pertinéncia em 2 - 0  se
aproxima do valor.5, uma vez que nestas condicdes nao
podemos decidir sobre a inclusido ou nac do elemento ao
conjunto em questao. A finica diferenga entre estes con
ceitos, decorre de utilizagao de probabilidade ou da re
lagao de pertinéncia para o cadlculo da entropia em 3 - 1,
de modo que no caso dos sistemas nebulosos n

H{n) = -u{e, E) . log u(e, E)
-(1 ~ u{e, E))log (1 - u(e, E)) (3 = 17)
de tal modo que

H{n} = 1 se (e, E) =1 - uf{e, E) = .5

3) A entropia neural

A simples comparagao entre os requisitos expos
tos & pagina 28 para a quantificacao da excitabilidade
celular e aqueles acima descritos para a entropia nebulo
sa, mostra que esta Ultima poderia ser uma medida adecua
da daquela. A entropia de cada estado de membrana descre
verd o grau de excitabilidade do sistema ionico, uma vez
gue medird a variabilidade total do comportamento, in
cluindo tanto a possibilidade de excitagao guanto a de



inibicao da membrana.
Nestas condigoes, se

wig, qt) mede a dist3ncia de q & fronteira com U

plg, q,) = ulg,, q) - ulg, q,) mede a distdncia de q a

EK ou ENa

entao pode~se definir valores normalizados 1iqg, qt) e
Tl{g, q ) para tais relagbes como

Tlg, q¢) = vwlg, q.)/ wlgg, q) (3 - 3)

1 - g, q.) (3 - 4)

wla, gg)

de modo que a entropia BH(q) de cada estado se torne
H(q) = -u(q, q.). log wlg, q,)= ¥lg, q,) log l(qg, q.)

(3 - 5)
Além disso, a entropia H(c) de cada ciclo cé
oscilacao definindo uma frequéncia de aparecimento & po

tencial de ac¢do pode ser calculada como

t0+ P
H{c) =fto H(g). 4, (3 - 6)

uma vez gque u(g, qt) € uma funcao EM e tempo dependente,
Em 3 - 6, P define o periodo de oscilagéo de c¢,mas como

P -+ {? implica EM - {gK ou Eya (3 -7

entac
H(cy) + 0, H{c ) > H(c ) se i~ 0ounm (3 - 8)

onde Sy representa frequéncia de oscilagao nula e <
descreve o ciclo de menor duragdo possivel no sistema, A
relagdo H(c ) > H(c,) resulta do fato de que ¢ deve in
cluir pelo menos um ponto em Sl e outro em 82 para os
quais ulq, qt) # 1, ao passo que c_ € constituido  ape

nas de pontos de equilibrios para os quais ulg, qe): 1.

A mudanga de um ciclo de oscilagaoc a outro (is
to &, de uma frequéencia de aparecimento do potencial a
outra) implica uma mudanga entrdpica, como uma decorrén
cia de 3 - 8, Qualquer mudanga de c; em diregdoc a c_, ou

o
Cr? implica uma perda final de entropia, enquanto que ©
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movimento reverso implica um ganho de variabilidade.

A diferenga de entropia entre ciclos consecuti
vos, isto &, entre C;y € Cy 4 1+ serd definida como limiar

discriminativo ¥. Como qualguer ciclo c; (excepto c e cy)

podem ser aproximados a partir de um outro Cis1 ggzando
uma entropia menor do que c;, entdo Y serd sempre defini
do como um valor positivo de entropia a ser ganha ou per
dida na transicdo de ¢y para ¢;,,. Finalmente, um limiar
discriminativo médio Y medird o gradiente entrdpico médio

entre os possiveis ciclos limites do sistema.

A maior parte do perlodo de oscilagac P & consu
mido em Sl' 82, uma vez que o comportamento do sistema em
U & governado pela varidvel rapida. Além disso, a entro
pia dos estados em U tende a ser nula devido & instabili
dade de seus pontos. Como consequéncia, podemos dizer que
a entropia H(M) total no espago de fase do sistema iGnico

de membrana se aproxima da soma das entropias de Sl e 82,

isto &
H(M) = H(S;) + H(S,) (3 - 9)
Por outro lado, podemos escrever gue
H(s;) =SiH(q).as, geS; ei =1, 2 (3 - 10)

onde 3(s) representa a derivagaoc parcial em relagao a S.
No contexto definido por 3 - 10, H(S;) fica dependente da
distancia d(ENa, SS) e d(EK, SS) medindo, respectivamente
a distancia entre a fronteira com U e E ou E

Na K’
fica dependente do valor de u(qe, qt). Quanto maior estas

portanto

distancias, maior a entropia do sistema.

Por outro lado, pode-se escrever que
m wn

H(M) =¥ H(c,) 3 - 11

(M) fe1 (ey { )

isto &, H(M) € igual a somatdria das entropias dos ciclos
limites no sistema. Mas, da definigdo de ¥, segue-se que
% H(c))< mt.¥ (3 - 12)

i=1
Portanto, o nimero de ciclos possiveis pode ser aproxima
do como




me > HM /T (3 - 13)

Finalmente, podemos dizer que ¥ & um dos fa
tores importantes para a determinacao dos intervalos de
tempo D (veja 2 - 3) para distribuicdo do potencial de
agao, se este & considerado com um processo puntual ne
buloso. Também, como uma consequéncia de 3 - 8, podemos
afirmar que
3 - 14 O gradiente entrGpico entre ciclos limites con
secutivos cyr €., diminui 3 medida que i + 0 ou m.

3 - 147 Os intervalos D, para distribuicao do poten
cial de agao em um processo puntual nebuloso, tendem a
ser menos disjuntos 3 medida que i + 0 ou m.

A figura 10 mostra os histogramas de interva
los das descargas no RM1 submetido a 4 graus (A a D) di
ferentes de estiramento. Podemos observar que a frequég
cia de descarga no receptor relaxado (A) & baixa e irre
gular, correspondendo a um histograma bastante amplo e
com alto coeficiente de variagdo c.v. (em geral maior
que .4). Um estiramento da ordem de 500u(B) aumenta e
regulariza a frequéncia de potenciais de agao, que pas
8a a ser caracterizada por um histograma unimodal de
quase uma barra b (c.v. + 0). O aumento progressivo do
estiramento (C e D) leva a um reaparecimento de uma des
carga irregular, gue inicialmente (C)} mantem a mesma
frequéncia m&dia, para depois (D) reduzi-la, até que o
sobrestiramento silencie o receptor.

Outra comprovagao das relacdes 3 - 8e3 - 14
pode ser observada para os efeitos da descarga de fibra
inibidora sobre os RM_. O retardo § produzido pela ini
bigdo & uma fungdo linear da fase (Y)do ciclo em que o
corre a descarga inibidora (Kohn, Rocha e Segundo, 1981).
O coeficiente angular desta relagd@o inicialmente cresce
e depois decresce com o aumento da frequénecia expontinea
média de descarga do receptor (fig. 11}, até gue o
sobrestiramento pode transformar a inibicao em excita
g¢ao (Kohn, Rocha e Segundo, 1981). Além disso, guanto
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Fig. 10 - Respostas do RM1 a distintos (A, B, C e D)
graus de estiramentos

A esquerda os histogramas de intervalos e & direita re

gistros originais

Barra de calibracao de tempo para os histogramas: 150ms

Barra de calibracdo de probabilidade para os histogra

mas: .09 em A, .18 em B, 12 em C e .07 em D

Barra de calibracdo para estiramento: 500u



maior o coeficiente angular, maior a variabilidade de §,

0 gue significa uma maior entropia para o ciclo de oscl
lacd3o que caracteriza a frequéncia expontinea do recep
tor.

Por outro lado, © deslocamento da trajetdria
e do valor assintStico de adaptagado provocado pela super
posigao de pulsos de encurtamento ou estiramento apresen
ta valores limiares que inicialmente cresce e depois de
cresce (veja fig. 18) com a fregquéncia de descarga e com
o estiramento do receptor (Rocha e Buho, 1981).
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IV - A codificagao neural

1) O processo binario nebuloso

pado um dicion3rio D de simbolos e uma cober
tura C (isto &, uma famflia de intervalos cobrindo um
contfnuo T) definimos um cbdigo C, como o processo pelo
qual a saida de uma fonte S (por exemplo, estimulos ou
atividade presindptica) & correlacionada & distribuigdo
dos simbolos d € D (por exemplo, os potenciais de agao
ou suas auséncias) sobre T e através de C. Tal distri
buicdo define concatenagoes c de digitos, que descrevem
a trajetdria da saida da fonte S. Os elementos da cober
tura C definem os intervalos para a distribuigdo dos sim
bolos 4 € D e o conjunto de concatenagdes ¢ descreve o

codigo C.
C={cys evuus cm} (4 - 1)
Um cbdigo & dito bindrio se
D = {1, 0} (4 - 2)
e pode ser formalizado como
B: S xDxT=»C (4 - 3)
c;= B(sy) (4 - 4)

isto &, o processo de codificagdo B relaciona as saldas
Sy da fonte S com as concatenagoes ¢y € C, através da
distribuigio dos digitos d ¢ D sobre T.

Se a distribuicao de D sobre T & governada por
um processo puntual nebuloso, o cbdigo & dito também ne
buloso e 4 - 3 pode ser reescrita como

B: S x DxTxC~ [0, 1] (4 - 5)
tal que se N

y(si, ci) +- 1 {4 - 6)

entdo a salda s; € S pode ser codificada por cy E c, ca
so contrario .

u(si' ci) + 0 (4 - 7)

Tanto a ocorréncia como a auséncia do poten
cial de agao sdo eventos significativos nos sistemasneu

rais (Perkel e Segundo, 1969), de modo que podemos consi
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derar - o dicionario Dem 4 - 2 como

D = {ocorréncia = 1, auséncia do pot.agdo = 0}

(4 - 2%)

Além disso, tanto os valores atuais de u(q,qg¢)

quanto os de ul(q, qe) podem ser feitos dependentes da

salida de uma fonte a ser codificada (estfmulo ou ativida

de presindptica) uma vez gue sao dependentes do valor

atual de uma corrente de pertubagao (veja - 2 -~ 23 e

2 - 22). No caso dos receptores, este valor de i depen

dera, como discutido anteriormente, do valor do poten

cial receptor, enquanto gue no caso das sinapses a cor

rente axOnica & proporcional 3 liberagdo quintica de me
diador (Kuno, 1968).

O processo de codificagao neural pode, portan
to, ser considerado como um cbdigo binfirio nebuloso tal
que

uig, q.) :8xDxTxC~ [0, 1) (4 - 57)

wlg, q.) » 1 | (4 - 6")
entao o digito 1 & insertado, no tempo £, na concatena
¢ao c; ¢ C, caso contrdrio se

uig, qe) + 1 (4 ~ 7%)
entao o simbolo introduzido serd 0.

Neste contexto, cada ciclo Cyr determinando uma
frequéncia de potenciais de agdo, define tambd&m uma con
catenagao c; € C, que serd sempre terminada com a ocor
réncia do potencial de agdo e conterd todos os outros di
gitos igual & zero. Em outras palavras, oy sera sempre
da forma o

cy = 000...001 (4 - 8)

e seu comprimento Qi, serd igual ao periodo de oscila
¢ao do ciclo limite C; .

O c8digo neural C, assim, gerado pode ser des
crito pela Arvore geradora (Abramson, 1963, Shifler, 197)
mostrada na figura 12. A Arvore se bifurca em cada nd,
cada ramo correspondendo a um dos dois possiveis simbolos




Fig. 12 - Génese do cddigo neural b3sico

A esquerda, a trajetdria de estado para génese das
catenagCes permitidas cj

con

K direita, a arvore geradora de C. Ver textos para maio
res detalhes.
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em D, Tal procedimento assegura que todas as possiveis
palavras de cddigo podem ser geradas em C e terminam
(exceto, ¢, ) com o simbolo 1, Tal c8digo &€ dito pos
suir a propriedade de prefixo (Abramson, 1961, Stifler,
1971), isto &, cada palavra possui um prefixo (neste
caso, sequéncia de zeros) gue naoc & por si proprio uma
palavra de cbddigo em C. Isto assegura que tal  c¢ddigo
seja decodificlvel, pois sempre serd possivel identifi
car tais palavras em qualquer sequéncia de mensagens.
Além disso, tal cbdigo & dito sincronizavel (stifler,
1971) uma vez que as sequéncias de palavras podem ser

sempre determinadas.

O niimero méximo m de palavras em tal  cb6digo
fica determinado por 3 - 13, enguanto as palavras sao
distinguiveis pela estabilidade de seus ciclos limites,
isto &, pelo gradiente entrdpico discriminativo ¥.

Todo ciclo limite est@vel tem um dominio de a
tracdo, composto de todas as trajetdrias que aproximam
assintoticamente este ciclo limite {Andronov et al,
1966) . Sempre gque o ponto de estado atingir este domi
nio de atragao, serd dragado para o ciclo limite, da
mesma forma em que os rios sao drenados para os vales
das bacias hidrograficas. Alids, considerando a entro
pia do sistema, o espago de fase nao sera visto como
uma superficie lisa, mas sim pregueada, onde cada vale
define um ciclo limite estlvel e, ciclos instaveis, se
parandc os dominios de atracdo destes ciclos estiveis,
correspondem aos montes que separam os vales. O grau
de separabilidade entre os dominios de atragao destes
ciclos estaveis dependem do gradiente entrdpico entre
eles, de modo qgue poderiamos dizer que os vales 580
tanto mais profundos quanto maior o valor de 1.

Determinar as concatenagbes c; € C & desco
brir os ciclos limites estaveis para o sistema idnico
responsdveis pelas variagoes de EM, Determinar a sepa
rabilidade destas palavras & medir a atragao dos domi
nios destes ciclos.




0 c8digo definido em 4 - 8 gera, portanto, as
palavras a serem utilizadas nas mensagens sensoriais que
descrevem a trajetdria de estimulagao (por exemplo, esti
ramentos em rampa, sinusoidais, etc.) i qual estd subme
tido o receptor. Em condigOes naturais, esta trajetdria
de estimulag@o dependerid do programa motor (postura, mo
vimento, etc.) em uso e das condigOes ambientais (resis
téncias, ruido, etc.). Em conjunto, as influéncias ex
ternas e internas (sistemas eferentes de controle) deter
minam uma nova estrutura a ser imposta sobre as combina
¢Oes de palavras c; nas mensagens m, geradas pelos recep
tores sobre as condigOes musculares de momento.

Em realidade, podemos considerar o c6digo em
4 - 8 como fornecendo, agora, o dicionirio primirio

D'={Cys wvus ] (4 - 9)
utilizado em diferentes processos secundarios C' de codi
ficacao

B': D' X TX C'"x E » [0, l] (4 - 10)
a serem utilizados conforme as demandas E de momento e
derivadas das exigéncias ambientais {(por exemplo, dife
rentes niveis de ruido e resist@ncia) e da  programagdo
motora em curso (movimentos sincronizados ou nao, etc).
Esta estrutura secundaria impord novas restrigdes 3 com
binagbes de concatenagoes c, e, portanto, introduzira no
vas propriedades ao c¢6digo secundirio C' a ser utilizado
no momento.

A palavra de cddigo ¢, goza de um status parti
cular nos cbdigos a serem gerados. Sua auséncia ou ocoxr
réncia diferencia, experimentalmente, os dois cddigos pri
mirios gerados, respectivamente, pelos sistemas fasicos
e tonicos, mas implica, também, propriedades diferentes
para os possiveis c8digos secundarios a serem utilizados.
Assim, uma vez que todas as palavras possiveis podem ser
geradas (veja fig. 12) em C, a codificacao primidria nos
sistemas fasicos, mas nao tdnicos (pela auséncia de c,) e
& exaustiva, Um cbdigo exaustivo com a propriedade de
prefixo ndo & autosincronizivel dentro de um perfodo de
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tempo finito (Stifler, 1971). Isto decorre do fato de

que as sequéncias contendo a palavra c_ nao podem ser de

sambiguisadas, sempre que a probabilidgde de erro na co
dificagao ou transmissao (por exemplo, em ambientes rui
dosos) for distinta de zero. Por exemplo, nestas condi
¢Oes a sequéncia

000,..000,001
podera ser codificada como

000.,.000 e ,...001

ou
000,..00erro e 0...,001
ou
000...0 erro e 00...001
etc,

Ao contrario, os c6digos nao exaustivos que
gozam da propriedade de prefixos s2o sempre autosincroni
zdveis e o presente cddigo para os sistemas tdnicos &sin
cronizdvel com o minimo retardo, pois toda vez que o sim
bolo 1 & recebido, automaticamente a mensagem se torna
sincronizada (Stifler, 1971). Entretanto, a presenga de
C, em c8digos ndo exaustivos (criados sobre D' gracas a
uma estrutura secundaria) pode introduzir propriedades
desejiveis, conforme as circunstincias, justificando en
t3ao o uso da'codificaggo fasica.

Antes porém, de seguir discutindo sobre as ca
racteristicas destas estruturas secundirias, devemos vol
tar nossa aten¢ao para alguns achados experimentais jus
tificando o cbdigo primirio em 4 - 8,

2) A codificagac no RM, e RM

1 2
As respostas do RM, a estiramentos triangula
res e em rampa sao mostrados nas figuras 13 e 15 e as do

RM, ad enlongamentos em rampa, nas figuras 14 e 16.

Estas respostas se caracterizaram por uma va
riagao de frequéncia instantinea Fi para disparos dos po
tenciais de agdo, que depende da forma, velocidade e am
plitude do estiramento aplicado (veja, por exemplo, figu
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Fig. 13 - Respostas do RM, a estiramentos triangulares e
rampa

De cima para baixo: registro da frequéncia instantlnea;

sequéncias de potenciais de agio digitalizados e estira

mentos realizados. Veja texto para malores detalhes.



ras 13 a 16),

Durante a fase de transiente (na qual o recep
tor era estirado), o perlodo de oscilagio Py, definindo
o ciclo de oscilacao ¢; entre dois potenciais de acao

consecutivos, diminuiu, tanto no RM, quanto no RM como

1 2’
uma fungao de poténcia do nivel de enlongamento E; , al
cangado no instante em que o (i - 1)9 potencial de agao
disparou (veja figura 13 e tabela 1), isto é
~b
- t
i T e B
Os coeficientes de correlagao R para esta fun

P (4 - 11)

¢ao variaram entre .85 e ,96. Incidentalmente, Ottosone
Shepherd, 1971, descreveram uma dupla relagdo logarItmi
ca entre 0s mesmos parametros no caso do fuso muscular

da rso

O coeficiente b, diminuinligeiramente i medida
que a velocidade do estimulo foi aumentada (veja tabela
1l e fjguras 13 a 16), porém as diferengas obtidas nao
foram estatisticamente significantes, tanto para o RMl
quanto para o RM,. Nenhuma diferenga foi observada, tam
bém, guando animais diferentes foram estudados para velo
cidades semelhantes. Por outro lado, o valor absoluto de
by primeiro aumentou e depois decresceu, quando o enlon
gamento de base foi aumentado. Como o valor E, do enlon
gamento atual &

Ea = Eb

a somat6ria do enlongamento de base

+ E
B

e do imposto pelo es
timulo, tais achados evidenciam que o perfodo de oscila
gdo P; tende a um valor assintStico @ medida que E, au
menta, até que a regiao de sobrestiramento € - atingida,
quando entao a excitabilidade do sistema se reduz abrup

tamente.

O coeficiente a_ em 4 -~ 11 variou como uma fun

t
gao de poténcia da velocidade do estimulo, de modo que o
valor de Pj resultou dependente da velocidade de aplica

cao do estimulo, tanto guando o RM, e o RM, foram consi
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Fig. 14 - Respostas (frequéncia instantinea) do RM
rampas de distintas velocidades e amplitudes.
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derados. O coeficiente de correlagdo, neste caso, variou
entre ,75 e .94 quando os dados de cada animal foram es
tudados separadamente e atingiu valores tao altos como
.9 quando foram considerados grupos de animais (veja ta
bela 1).

Durante a fase de platd dos estimulos em rampa,
o perfodo de oscilagdo P; variou como uma fungdo do tempo
t;_y transcorrido desde o inicio desta fase até a ocor
réncia do (i-1)@ potencial de agado (veja fig. 13), isto

~b

é: Po = Py = a.t,

ou -b

onde P, representa o periodo de oscilagado no inicio do

(4=.12)

platd. O coeficiente de correlagao para esta relagdo foi
sempre maior que .85, tanto se o RM; e o RM, sao conside
rados. Esta dependéncia de Pj ao tempo transcorrido du
rante a fase de platd descreve o fendmeno de adaptacao,
de modo que b para o RMl foi em média 1,5 menor do que
os valores encontrados para o RM,. Gragas a esta depen
déncia, o valor assintdtico de Pj tendeu a zero (para
tempos largos) no RM2 e para um valor dependente do esti
ramento alcang¢ado no RMl (veja figs. 14 e 16).

Os coeficientes de regressao b nao variaram
estatisticamente quando diferentes estiramentos foram am
parados no mesmo animal ou em animais diferentes. Seus
valores médios foram de -,76+.21 o RM, e de ~-.51%.28 pa
ra o RMl. Ao contrario, o coeficiente linear a aumentou
com a velocidade de estiramento tanto no RMl comno RMz,'
ao passo gue no RM1 decresceu com o aumento do estiramen
to total. Estes dados mostram gue a velocidade de adapta
gao aumenta com a velocidade de estiramento nos dois re
ceptores e que se reduz com a amplitude deste no caso do

RMl (veja figs. 13 a 16}.

Estes achados demonstram a existéncia de uma
relagdo ndo linear envolvida no processo de codificagao

no RM; e RM,, , através do qual o grau de estiramento do
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Barra calibracdo temporal: 200ms

Barra calibrag¢do do estiramento: 150y
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receptor € associado a uma frequéncia de disparo de po
tenciais de agao (ou seja, a ci),

Além disso, por apresentarem valores assintdti
cos, estas relagdes impoém um valor finito para o nimero
de palavras no cbdigo definido em 4 - 8, Finalmente, a
dependéncia temporal da resposta sensorial, durante a fa
se de platd, mostra que cada trajetOria de estimulacao &
descrita por uma sequéncia de palavras cji sobre a gqual
j@ se impGe uma estrutura secundiria de codificagd@o, is
to &, uma dependéncia a velocidade e amplitude de estira
mento, tipo do receptor, etc..

Em linhas gerais, podemos dizer que cada pertu
bagdo ou estimulo desloca o sistema através de uma série
de mudangas de estados, que terminam em um estado deequi
librio em Sp (em geral, no caso do RMz) ou em um novo
ciclo limite estavel (em geral, no caso do RM, ). A cada
uma destas trajetdrias de estados no espago de fase, cor
responde (de acordo com mecanismo ilustrado & esquerda m
fig. 12) uma trajetOoria de Pj (conforme ilustrado nas fi
guras 13 e 14) descrevendo a pertubagao a que foi subme
tido o estImulo. Cada uma destas sequéncias de Pj descre
ve, portanto, o caminho percorrido pelo sistema dentro
do domInio de atra¢ao do ciclo ou ponto de equilibrioc es
tivel alcangado ao final da adaptagao.

A resposta sensorial a um determinado estiramen
to tendeu a manter-se constante, quando os receptores (tan
to RM1 e RMZ) foram estimulados regularmente a baixas
(menor que .5 Hz) frequéncias. A figura 17 mostra, por
exemplo, os histogramas periestimulos obtidos para um es
tiramento em rampa, repetido sobre o RMl a uma frequén
cia de .3Hz. O grafico superior corresponde ao histogra
ma acumulado com um bin de resolugao de 1 ms, enguanto
que o grafico inferior apresenta o histograma sequencial
com um bin de resolugdo de 2 ms, Ambos graficos mostram
a exist@ncia de tempos preferenciais para a distribuigdo
dos potenciais de agao durante a estimulagao, o que indi
ca um alto grau de estabilidade para a mensagem codifica
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a rampas de distintas velocidades e  amplitu
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Barra calibracdo temporal: 200ms
Barra calibracdo do estiramento: 150u
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da, bem como garante sua decodabilidade, Além disso, a
distribuigao dos potenciais apresentam, neste caso, ‘uma
dispersdo menor para a fase transiente em relagao & de
platd, uma vez que a frequéncia de descarga para esta Gl
tima foi menor do que para agquela (veja o tracgado de Fji,
figura 17 = registro superior)., Entretanto, a dispersao
foi maior para as frequéncias altas durante a fase tran
siente. Estes fatos evidenciam diferentes graus de sepa
rabilidade entre os diversos ciclos de oscilagao, como
previsto em 3 ~ 14 e 14°'.

Estes fatos em conjunto reforgam a hipbtese so
bre o codigo definido em 4 -~ 8 como o cbdigo primario
utilizado pelo RM; e RM,, pois mostram gue as mesmas pa
lavras de cbdigo tendem a ser utilizadas nas mensagens
descrevendo o estiramento muscular e sugerem que a disg
persdao na ocorréncia dos potenciais de agao esta intima
mente relacionada & entropia dos ciclos limites.

As observagdes acima sao confirmadas e  amplia
das pelos achados obtidos com a superposicao de pulsos
de estiramento ou encurtamento, como os mostrados na fi
gura 18, para o RM, e fig. 19 para o RM, (Rocha e Buho,
1981).

No RMl' o efeito da superposigdo de pulsos de
pendem (Rocha e Buho, 1981) da trajetdria inicial de Pj
e das caracteristicas do pulso utilizado. O mesmo pulso
foi capaz ou nao de deslocar a trajetdria dependendo do
dominio de atragdoc onde esta estava sendo realizada. As
sim, no experimento da fig., 183, trés assintotas diferen
tes (canto direito superior) puderam ser observadas. 0
mais alto destes valores foi encontrado para owestirameg
to controle {canto esquerdo superior). Esta trajetoria
entretanto, foi modificada pela superposicao de um peque
no pulso de estiramento, que deslocou o sistema para ci
clo limite intermedidrio (tragado do meio, & esquerda na
fig. 18A), Esta trajetdria intermedidria, por sua vez
foi mais resistente 3s perturbegGes impostas, pois o mes
mo pulso de estiramento (canto inferior esquerdo na fig.
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Fig., 17 - Histogramas periestimulos para respostas no

RM,

De cima para baixo: evolucdo da frequéncia instantdnea;
histograma acumulado (bin 1lms), histograma
{bin 2ms) e estiramento realizado.
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18A) ou de encurtamento naoc foi capaz de mudar o sistema
para o ciclo de menor frequéncia. Esta manobra foi obti
da apenas quando © pulso de estiramento ou encurtamento
(melo e canto inferior direitos na fig., 18A) tiveram sua
amplitude triplicada.

Neste mesmo animal, o limiar para mudanga de ci
clo aumentou e depois decresceu, a4 medida em que a fre
quéncia de descarga foi aumentada (fig. 18B da esquerda
para a direita) gragas & um aumento do estiramento de ba

se,

Comportamento semelhante foi observado para o
RM,, conforme ilustrado na fig. 19. Aqui, também, a apli
cagao dos pulsos modificou a trajetdbria controle (canto
superior esquerdo) de uma maneira que dependeu do tipo
de pulso e da época de sua aplicagdo. Pulsos sobrepostos
d fase de estiramento da rampa (canto superior direito)
resultaram em uma trajetSria de mais alta (relaxamentos)
ou mais baixa (estiramento) em relagiao ac controle (grd
fico do meio & esquerda). Durante a fase de platd, tanto
os encurtamentos (canto inferior direito) quanto os esti
ramentos (meio 3 direita) reduziram a frequéncia de des
carga em relagao ao controle, mais os filtimos do gue os
primeiros (canto inferior esquerdo). Entretanto, nestas
condi¢bes os pulsos deslocaram o sistema sempre para a
mesma trajetdria, independente do tempo de sua aplicacag
o que incdica um naior grau de estabilidade para as novas
sequéncias de potenciais,

Estes achados ilustram a separabilidade dos do
minios de atragao que definem as palavras do cBdigo ¢ em
4 - 8, uma vez que pequenas perturba¢des fazem com que
o sistema salte entre trajetdrias distintas, ao invés de
provocarem mudancas continuas e proporcionais as suas
amplitudes. Ali&s, o mesmo comportamento se observa se a
rampa de estiramento & modificada gradualmente em cada
estimulagdo, como ilustrado na fig. 20 para o RM,. Aqui
0 aumento (c) ou redugao (A e B) continuo da rampa, re
sulta em codificagao descontinua segundo duas trajetd
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Fig. 19 - Respostas do RM2 a superposicao de diversos
pulsos

Todos grificos 3 direita e canto superior esquerdo: evo

lugio da frequéncia instantinea como registrada no ani

mal. Outros graficos: trajetdrias idealizadas (trago

continuo) em relaglo ao contr8le (trago descontinuo).




T

rias, ao inv8s de induzir modificagCes continuas da fre
quéncia instant@nea.

Por outro lado, a estes resultados mostram tam
bém distintos graus de separabilidade.(Rocha e Bufo, 198)
para os diversos ciclos limites, como previsto em 3 -~ 14
e 3 - 14°',

Todas essas observagoes confirmam as hipdteses
desenvolvidas até aqui, principalmente aquelas em 2 -~ 23,
3~-3a3~-8,3-14e 14', 4 - 5" a4~ 10 e nos convi
dam amais um passo neste desenvolvimento tebrico,
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Fig., 20 - Respostas (frequéncia instantanea) do RM; a

rampas cuja amplitude fol variada de maneira
continua

a - amplitude foi reduzida em cada aplicagdo sucessiva.
b - resultado semelhante ao de a, porém amplificado

¢ - amplitude foi aumentada em cada aplicagdo sucessiva.




V) Custo energético e eficiéncia operacional no RMl e

RM,

1} Conceitos iniciais

O tempo de processamento em gqualquer rede de
pende, entre outros, do comprimento das palavras de codi
go utilizadas, Quanto maior o comprimento médioc das pala
vras, maior também o tempo de processamento, Porém, se a
eficiéncia das redes neurais & para ser considerada, en
tao o custo energético & outra varifvel importante a ser
considerada.

O conceito de eficiéncia fol generalizado na
teoria da Informagao em relagdo ao comprimento das pala
vras (Shannon, 1948; Abramson, 1963, Stiffler, 1971) e
nenhuma atengao foi dada ao custo energético. Por estara
zao, os termos eficiéncia e redundincia serdo aqui usa
dos no mesmo contexto, enquanto dois novos conceitos~efi
ciéncia e redundincia energéticas - serdo . introduzidos
com intuito de manusear o problema energetico no caso
dos sistemas bioldgicos.

Cada palavra de cbdigo ¢y tem um custo energé
tico 84 determinado, principalmente, pelo consumo energé
tico na bomba Na/K, pois §§ estd relacionado com o tra
balho para manter e recuperar as concentragoes basais de
Na; e K,. Deste modo, periodos de oscilagdc pequenos en

-

volvem alto custo energético, isto &
6i + 0 <==> i+ 0 em 4-8 (5 - 1)

isto porque, cada potencial de agac corresponde a um au
mento do influxo de Na seguido de um efluxo de K.

Os c¢bdigos neurais descritos em 4 - 8 tendem a
ser energeticamente eficientes uma vez gque ¢ simbolo e
nergeticamente mais caroc (o potencial de acao) & usado
apenas para sinalizar o final da palavra de cbdigo. O 4ai
gito mais frequente & o zero, que requer apenas o custo
mais baixo de manutengao da relagao basal Nai/Ke. Entre

tanto, um comportamento distinto & esperado para os sis




temas fisicos em relagao aos tonicos se o custo energéti
co relativo & considerado.

0 custo energético relativo 5§ associado a ca
da palavra de cddigo cj & definido como

r = -
8 = 8,/8_ (5 - 2)

onde Gr & o custo de manutengdo nas condigoes de repou
so. Neste contexto, se p(cy) & a probabilidade de  ocor

réncia de cj, entao

5 -3 Para as regioes & esquerda no plano de fase
ﬁi-)- o

pois p(cy) + 0 se e somente se 0 << i << n, isto e, as
palavras mais frequentes sao C, e as de alta frequéncia.
Nestas condigoes

n _&F
L 2 "1+ 1
i=1
5 -4 Para as regioes & direita no plano de fase
5§ + 1

pois plci) + 0 se e somente se i + 0 ou n, isto &, as pa
lavras mais frequentes tendem ao mesmo custo energético.
Nestas condigoes

n -5
z 2 i + n/2
i=1

Como discutido anteriormente; os sistemas fasi
cos tendem a residir nas regides a esquerda no espago de
fase, enqgquanto os tdnicos tendem se localizar mais & dai
reita. Portanto, podemos dizer que o0s sistemas fasicos
tendem a gozar as propriedades em 5 - 3, enguanto que
5 - 4 tende a caracterizar os sistemas tdnicos.

Por outro lado, se li € o comprimento de ¢y en
t3o (Abramson, 1963) no casc dos cbdigos (tdnicos) com a

propriedade de prefixo
n wli
I 2 £ 1 (5 - 5)

i=l

e para os cGdigos exaustivos



n "li

) 2 > 1

i=]
de modo que no caso dos cbdigos exaustivos com proprie
dades de prefixo (f@sicos)

n -Ri

z 2 =1 (5 - 6)

i=1

Considerando as probabilidades p(Si) dos es
timulos Si € S a serem codificados pelas palavras cji,
entao o comprimento médio L em C serad (Abramson, 1963;:

Stiffler, 1971)

n
L =L P{S3) .24 (5 - 7)
i=]
e o custo energético médio © em C sera
n
O =L P(Si).éi {5 -~ 8)
i=1
e
r_ 2 r
0" =% p(S;).6 (5 - 81)
=1 01T TA

A minimizacdo de L e O requerem, portanto,
que as palavras de cbdigos mais provaveis em C  sejam
associadas, respectivamente, ds menores e as mais bara
tas concatenagbes de dIgitos. Entretanto, os menores
valores de Gi sac encontrados para os maiores valores
de %4, entdo
5 - R" A eficiéncia energética dos cbdigos neurais
decresce com a redugdo do comprimento médio das pala
vras de c¢cddigo e vice-versa.

2) As relacoes iniciais

Se
n
H(S8) = I p(Si). log p(Si) (5 - 9)
i=1
€ a entropia da fonte a ser codificada e
:6r n ,sr
vy =271/ 274 (5 - 10)
i=1
...2' n ..2'
ug =21 /¢ 2774 (5 - 11)
i=1

formam dois conjuntos de probabilidades, respectivamen




te, VeU, entdo seque-se da prop%iedade de mudanga de

bases em cllculo logaritmico que (Abramson, 1963)
n
L 1”Pi-l09(zi/p(51)) = (1/1,2)
l:
n
I pi.ly (25/p(53)) (5 - 12)
i=1

onde log representa os logaritmicos na base 10, 1, os
logaritmicos naturais e Zj; = uy ou vj.

Se considerarmos, agora a relagdo
In (2i/p(S1)) € Z3/(p(Sy) - 1 (5 - 13)

ent3o a igualdade ser8 aproximada se
z2;/ p(si) ~ 1 (5 - 14)

Uma vez que de 5 - 5, 5 - 8', 5 - 10 e 5 - 1],
podemos escrever que para os sistemas tdnicos

ot
vy * 1/n, u, > 1/2
entdo a igualdade em 5 - 14 requerera
p(s;) + 1/n e p(s;) > 1/z£i
ou seia '
2% >n

gque pode ser transformado em
Ri > log n
p(Si) %3 > p(Sj)log n

n
gmlp{si). 2 > log n I _,p(5;)

L > Hy(s)

onde HM(S) representa a mixima entropia em S.

Em outras palavras

5 - 15 A igualdade em 5 - 13 poderda ser verificada
para os sistemas tdnicos se L > HM(S)' onde HM(S) coxr
responde 3 mAxima entropia da fonte a ser codificada.

Pelo mesmo raciocinio odemos escrever gueno
)

caso dos receptores f%gicos.a igualdade em 5 - 14 requer
&8 L

p(S;) + 1/2 i p(sy) » 1/2 %
e, portanto
r
6y > %y




ou

0y + L
Esta condigao & limitada pela conclusdac em 5 -8", de mo
do que
5 - 16 A igualdade em 5 - 13 & melhor aproximada pa
ra os sistemas tdnicos do que para os fasicos.

Mas, agora, de 5 - 13 e 5 - 12

n n
I -P(Sy) 1og @1/P(S1)) € 1/ln@2) I_ p(Sy)u23/pls) -1)

1 i=1
‘ n n
€ 1/1n(2) (£ 2y - I p(Si))
i=1 i=1
< 0
ou
n n
-5 p(S3) log p(S§) «-I 1 p(Si) log Z;
= i=
Mas de 5 - 9 entao
n
H(S) £ - & p(Si) log Zi
ou i=1
n -y, D no
H(S) € = p(Sy) log 27141 p(si)log z 2774
i=1 i=1 i=1l
e (5 - 17
n T 0 n -
H(S) € -L p(Si) log 2 "1 4+ p(Si)log = 2 i
i=1 i=1 i=1
(5 - 18)
Segque-ge de 5 - 5, 5~ 6, 5~ 7, 5~ 16 e 5 - 17, gue
H{(S) « L (5 -« 19)

tanto para os sistemas tOnicos como para os fasicos, uma
vez que se a igualdade em 5 - 13 & favorecida para o5
primeiros ., €& garantida em 5 - 6 para os Ultimos.

Por outro lado, seque~se de 5 - 3, 5 - 4 5-8'
e 5 - 17 que
H(S)g 0" - ¢ + $logn

of » H(S) + ¢ - ¥log n (5 - 20)
onde & definido no intervalo fechado {0, 1] e
1 r 1 . tonicos
v +~{0 se 8, + 4, ou seja para os sistemas {g= ., -

Neste contexto, y mede guao tOnico ou quao fasico & o

cbdigo em gquestao.




De 5 = 16 podemos escrever
5 - 20' A igualdade em 5 - 20 & alcangada para os
sistemas tdnicos, guando H(S) tende a seu miximo
Hy (S) = log n. Nestas condigdes

O, 2 logn + ¢ - Ylog n

Oy 29 - logn (1 - 1)
ou seja
Op > 1 e 0+ 4§,

3) Propriedades distintivas dos cbdigos neurais

Se p(Sj) € a probabilidade de ocorréncia de
S; € 8, entac o processo de codificacdo em 4 - 10 associa
uma probabilidade p(ci) 8 ¢i € C codificando Si, tal que
ple;) = B' (p(Si))
n

n
L plei) =L p(si) =1 (5 - 21)
i=1 i=1
Em outras palavras, a probabilidade de ocorréncia das

palavras de codigo ¢j em C depende da probabilidade de
ocorréncia dos estimulos a codificar e do préprio proces
so de codificacdoc utilizado.

Nestas condi¢des e pela definicdo de entropia

em Shannon, 1948
n
H(C) =1 p(ci)..H(ci) (5 - 22)
i=1

A maximizagdo de H(C) implica em tornar instiveis a to
dos os ciclos limites em cj, uma vez que a estabilizacgao
resulta em redugao da variabilidade. Mas isto reguer um
limiar discriminativo nulo, portanto

g =+ 0
0 que, por sua vez, implica uma mesma facilidade para
eliciar qualquer dos ciclos limites cj, ou seja

pl(cy) = 1/n para todo i
e, também, que cada um destes ciclos tenham a mesma en
tropia, o gue resulta em

H{ciy) = log n para todo i
Nestas condi¢does, teriamos em 5 - 22 que

max (H(C)) m% . #. log n




ou
max (H(C)) = log n (5 - 22°%)
Porém, como consequéncia de 3 - 8, teremos sempre gue

H{C) < max (H(C)) = log n
H(C)em =logn, n >1 (5 - 23)

Nesta linha de raciocinio, teremos que 5 ~ 20

pode ser reescrita como

of - ¢ > H(S) - y.n . H(C) (5 - 24)
e como 0F deve ser sempre positivo

H{S} > ¥.n. H(C) {5 - 25)
Devemos ressaltar, aqui, que de acordo com 5 - 16 e

5 - 20'', a relagdo em 5 - 25 & melhor aproximada para
os sistemas tdnicos em relagao aos fasicos.

Da correlacaoc entre 5 - 19 e 5 - 25

L>¢.n ., H(C) (5 - 26)
Porém, como decorréncia da definigao em 5 - 22 e do fato
de que os sistemas fasicos, ao contrario dos tdnicos, ten
dem a residir em regices de baixa h(cji) (veja 3 - 8), en
tao
5 - 27 A entropia Hp(C) dos c¢Odigos fésicos tende a
ser menor do que aquela H,(C) para as codificagoes toni
cas. Em outras palavras

Hp (C) < Hp(C)

5 - 28 A codificacgd3o tende a ser mais redundante nos

receptores tdnicos em relagdo aos fasicos, isto &
5 - 29 A codificacdo tende a ser mais econdmica, do

ponto de vista energético, para os sistemas tonicos em

relacao aos fasicos, isto &

r r
GF > GT
Sejam duas mensagens m, € mp obtidas, en

4 - 10 como as seguintes sequéncias

m, = c1 .....c¥ P M = R' (e)

m =
P

i

m
P

g

e
- B' (o) (5 - 30)

....Cc

A



onde o indijce superior nas palavras c¢; € C indicam sua
posigao nas concatenacgoes m, ou mp, que por sua vez des
crevem as respostas de um receptor tOnico e um fasico,
respectivamente. Se o estiramento e em 5 -~ 30 envolver
um longo periodo de estacionaridade (platd), entao

X
cj,ci+o, k> i (5 - 31)

& a condicao basica para minimizar o custo energético.

A relagdo em 5 - 31 descreve o fendSmeno de
adaptacao anteriormente descrito para estes receptores
e evidencia que a maior velocidade deste fenOmeno nes
sistemas fasicos {a razao para k > i) em relagaoc aos t3
nicos decorre de uma necessidade de reduzir o custo ener
gético de codificagao.

A velocidade média T de transmissao de simbo
los em um cbdigo ¢ & definida como (Shannon, 1948)

T = H(C)/H(S) simbolos por segundo
sempre que H(C) for expressa em bits por segundo. Foi
provado também pelo mesmo autor que
5 - 32 E sempre possivel codificar uma fonte S, de
modo a transmitir a uma velocidade média de

H(C) - & simbolos por segundo

H(S)
onde £ € arbitrariamente pequeno (Teorema 9 em Shannon,
1948). Mas de 5 - 25 podemos escrever

T ¢ 1 - (5 - 33)
Pen
5~ 34 Se H(S) < H(C), entao existe um cbddigo tal

que a saida da fonte S pode ser transmitida com uma fre
gquéncia muito pequena de erro (Teorema 11 em Shannon,
1948). Mas de 5 - 25, podemos dizer que esta condigao im
plica .

P.n < 1 e portanto ¢ < 1 desde que n > 1

Em outras palavras, reduzir a taxa de erro na codifica
¢ao implica em reduzir tanto mais ¥ (tornar mais fasica
a codificagao).quanto menor for H(C) em relagao & Hy(C)



(veja 5 - 23),

4) Propriedade adaptativa dos cddigos neurais

A adaptabilidade dos cbdigos neurais esti na
dependéncia direta do comportamento das variiveis v e
H(C), responsaveis pelas distintas caracterIsticas discu
tidas na secgﬁo anterior, Por outro lado, esta adaptabi
lidade deve estar correlacionada com as demandas ambien
tais expressas por H{S), como consequéncia da restriqao
imposta em 5 - 25, que pode ser assim reescrita:

H(S) > ¢. H(C) (5 - 25Y)
uma vez gque n > 1, Tal relagao fornece, portanto, a base
para o estudo da adequagao dos c6digos neurais.

Qualquer modificacdo de H(S) deve ser acompa
nhada de modificagdes de §. H(C) tanto para minimizar os
custos energético ou o operacional (5 - 28 @ 5 - 29} co
mo para manter o valor de ©F positiveo, uma vez gue os re
ceptores consomem e nac geram energia.

Duas estratégias diferentes, mas nio antagoni
cas podem ser utilizadas com o intuito de manter uma re
lagao adequada entre H(S) e H(C), isto &: modificar v e
ou H(C). A escolha de uma e/ou outra dependeri do tipo
de receptor e da diregao da variacao de H(S). Agsim, por
exemplo, a redugao de H(S) deve ser contrabalangada por
uma re&ug&o de H(C) nos receptores fasicos, uma vez que
nestes sistemas y + 0. Portanto, qualguer redugao de
H(S) deve ser acompanhada de uma reducao da excitabilida
de dos sistemas f&sicos. Por outro lado, & possivel, nas
mesmas condigdes, escolher uma outra alternativa (dimi
nuir y) no caso dos receptores tonicos, isto é; eles po
dem ser transformados em fasicos
Portanto
5~ 35 A redugao de H(S) deve tender a transformar os
sistemas tOnicos em fd3sicos e reduzir a excitabilidade

destes 0ltimos.

A redugao de H(C), por sua vez, pode ser alcan
¢ada também por dois procedimentos distintos mas nao mu



tuamente exclusivos. Primeiramente, H(C) pode ser reduzi
da por um processo de recodificagao que relaciona assal
das s; € 5§ mais frequentes 3s palavras de cbdigos ¢y de
menor entropia (veja 5 -~ 22), Como decorréncia de 3 - 8,
isto significa recodificar tais estimulos com palavras de
maior longitude e menor custo energético., Este procedi
mento aumenta a eficiéncia energética ds custas do aumen
to da redundincia do cddigo. Esta pode ser reduzida, en
tretanto, pela reduc¢ao do niimero n de palavras permiti
das em C (veja 5 - 7), o que constitul a segunda maneira
para reduzir de H(C).

Estas duas estratégias sao componentes observg
dos durante a atenuagac da resposta sensorial com a apli
cagao de estimulos repetidos (veja por exemplo, Rocha,
1980b e McReynolds e Shepherd, 1974). Atenuagao implica
gue um estimulo seja recodificado por frequéncias de po
tenciais de agdo menores a cada reapresentagio, até que
o estimulo seja corre?%cionado a Cy; ou a outro valor as
sintotico, dependendo da frequéncia de estimulacao, isto
€ da redugdo de H(S).

Portanto

5 - 36 Reducao de H(S) & acompanhada de H(C), princi
palmente nos sistemas fasicos. Este processo caracteriza
o fendmeno de atenuagdo, o qual & funcdo tanto de H(S)
como de H(C). A atenuagao & maxima para estImulos s; <o
dificados por aquelas palavras c¢j para as quais 0<i < n
(veja 3 - 8)

Pelo contrario

5~ 37 O aumento de H(S) deve aproximar o comportamen
to dos sistemas fasicos dquele dos sistemas tdnicos, por
meio de um aumento de Y. Os sistemas tOnicos, por sua
vez, devem tentar aumentar H{C) de modo a manter a equi
vocagao tao baixa quanto possivel (veja 5 - 34). Esta ma
nobra, entretanto, & limitada por 3 - 8 gue exige que
H(C) < HM(C).

Shannon, 1948 demonstrou gque & sempre possivel
gerar um cOdigo Otimo para reduzir a incidéncia de erros



de transmissido em um ambiente ruidoso, porém, mostrou que
isto & obtido ds custas de um aumentoc da redundidncia dos
cbdigos a serem utilizados. A relagdo 5 - 28 mostra que
os sistemas tOnicos tendem a serem mais redundantes que
os fasicos, dai seu menor consumo energético. Nestas con
dicoes:

5 - 38 Ruido tende a aumentar o valor de Y, embora de
va manté-lo menor que 1 (veja 5 - 30), de modo a aumen
tar a redundancia do ¢bdigo e permitir uma baixa equivo
cacac no processo de codificagdo. Portanto, ruldo deve
tender a transformar os sistemas fasicos em tonicos e,
também, tender a aumentar H(C) para reduzir a restricao
em 5 - 34,

5 - 39 Ruido, por contrabalancar os efeitos da redu
g¢do de H(S), diminui a velocidade de atenuagado e tende a

manter constante a excitabilidade do sistema.

5) Alguns aspectos tedricos referentes 3 atenuacao

A dependéncia dos cddigos neurais & entropia
da fonte de estimulagﬁo aponta para as seguintes regras

basicas para o fendmeno de atenuagao sensorial:

1) a velocidade de atenuag&o deve depender tan
to da frequéncia, como do coeficiente de variacaoc na
distribuiqﬁo dos estImulos. Quanto maior esta frequéncia
e menor este coeficiente, maior a atenuagao, isto & maior
a reducgido de H(C);

2) a velocidade da e o nivel atingido pela ate
nuagao deve depender do grau de ruido presente no ambien

te;

3) a velocidade da e o nivel atingidé pela ate
nuagac devem ser maiores para os sistemas fasicos do
que para os tdnicos, embora a reducdo de H(S) tenda a

transformar estes Gltimos sistemas em fasicos;

4) a atenuagao pode ser mantida, mesmo se du
rante seu desenvolvimento a resposta cg, é atingida (ate
nuagao subzero). Isto & uma decorréncia do fato de que

tal atenuagao implica em recodificagao em palavras de me




nor entropia e hi(cy) + 0

5) a resposta sensorial pode ser desatenuada
por aumentar H(S) ou o nivel de ruldo. Uma vez que em
geral h{c; + 1) > h(c;) (veja 3 - 8), entdo a desatenua
¢ao pode ser melhor obtida com estImulos maiores que 0
atenuante, a menos que cj + cp

6) a atenuagao da desatenuagdo & uma consequén

cia de 1 acima;

7) a atenuagao deve generalizar-se a outros es
timulos em S que ndo apenas o atenuante, como consequen
cia da redugao da excitabilidade (H(C)) do sistema;

8) a recuperacao da atenuagdo deve ser tempo
dependente, uma vez gue H(S) também o &.

Como as consequéncias acima sao decorrentes do
desenvolvimento tedrico realizado neste capitulo, sua
adequagao experimental pode ser verificada pelo estudo
do fendmeno da atenuagdo no RM; e RM, em distintas condi
¢Ooes experimentais., Isto nos leva ao proximo capitulo.




VI - A codificagao & as relagoes entrdpicas no Procamba
rus

1) A atenuacao da resposta sensorial

Os resultados do capitulo anterior estabelecem
uma estreita correlagao entre a entropia da fonte de es
tIimulos H(S) e a do cddigo H(C) utilizado para codifica-
~la. Experimentalmente, a codificagao observada deve mo
dificar-se em funcao de H(S), que pode ser manipulada de
acordo com o coeficiente de variagdo para a distribuigdo
dos estimulos em uma série longa de estiramentos de cur
ta duragao (Teorema 7 emShannon, 1948). Assim, por exem
plo, a mdxima irregularidade na distribuigao dos estimu
los e, portanto, a maxima H(S) sao alcangadas para a dis
tribuigao Poisson (coeficiente de variagdo CV = 1), de
cresce com a ordem da distribuigﬁo gama {0 < CV < 1), até
aproximar-se a um valor minimo para a distribuicao regu
lar (CV = 0). Além disso, H(S) dependera também da fre
quéncia de estimulagao Fgr pois gquanto maior Fg» mais
provavel o estimulo e, portanto menor H(S). Resumindo:
6 - 1
H(S) + max (H(S)) <> CV + 1, distribuicao de Poisson
H(S) = min (H(S)) <> CV » 0, distribuicdc Regular
min (H(S)) < H(S) < max (H(S)) < 0<CV < 1, distribui

¢dao Gama
F,o» = < H{(S) - O

Como decorréncia de 6 - 1, decidimos estudar
as respostas dos receptores de estiramento do Procamba
rus 3 apresentagao de uma sé&rie longa de estiramentos
(sempre maior que 100) de curta durag¢do, em rampas, ou
sinusoides ou triangulos e apresentados com distintas
frequéncias e coeficientes de variagadc para sua distri
buicao em cada série. Por comodidade de apresentagao, nos
referiremos a estas séries, especificando sua frequéncia,
distribuicao e forma de estimulo da seguinte maneira: Sé
rie 5, Gama 24, rampa, querendo significar uma sequéncia
de estimulos em rampa, apresentados a uma frequéncia de

5 Hz e com uma distribuicao gama de ordem 24,
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Fig. 21 - Aténuagao da resposta sensorial no RM, a uma
estimulagdo regular com frequéncia 2 Hz

5, em cada tragado indica o nimero de ordem das respos

tas superpostas.




A resposta do RM, decresceu a medida que o ni
mero de estimulos cresceu {figs. 21, 22, 27, 28 e 29)
Esta redugao da resposta se caracterizou por uma dimi
nuigio tanto do niimero como da frequéncia dos poten
ciais desencadeados durante tanto a fase de estiramento
quanto a de platd. O grau de tal redugdo foi dependente
da frequéncia e distribuicao, sendo mais acentuados pa
ra as séries regulares de alta frequéncia e menos evi
dente para as distribuicOes de Poisson com frequéncias
menores que 1 Hz (veja por exemplo, fig. 22). A atenua
¢3o foi observada para frequéncias tdo baixas gquanto
.5Hz e tao altas quanto 6 Hz, valores limites para fai
xa aqui utilizada. Em geral, a minima frequéncia neces
sdria para induzir a atenuag@o decresceu & medida que o

numero de potenciais da resposta inicial aumentou.

Com as séries regulares, observamos uma tenden
cia continua para a reducao do nimero e frequéncia dos
potenciais (veja figs. 21, 22, 27 e 28) até que a res
posta se estabilizou em um novo nivel, que dependeu da
frequéncia utilizada. Quanto maior a frequéncia, menor
este valor assintdotico. Individualmente, os potenciais
se comportaram diferentemente durante a série de estimu
lagdo, de acordo com sua distribuigdo temporal  dentro
da resposta sensorial. Alguns deles (chamados aqui, in
variantes, veja fig., 21) apresentaram uma posi¢do fixa
no trem até que desapareceram, repentina e definitiva
mente em algum ponto da série. Outros {chamados aqui,
variaveis, veja fig. 21), entretanto, apresentaram um
P; gue aumentou continuamente durante a série até que
o potencial desapareceu. Estes potenciais, ao contrario
dos invariantes, foram os mais persistentes durante a
série toda, pois reapareceram sempre que um outro, me

nos varidvel e precedendo-o, desapareceu (veja fig. 21).

Os potenciais de acao varidveis apareceram ao
fim da fase de estiramento (com as maiores frequéncias
de descargas e, portanto, h(cj) + hicpy) + 0 e/fou ao
principio ou final da fase de platd. O comportamento
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Fig. 22 - Atenuacadao da resposta sensorial no RM, a esti
mulacbes regulares (A), Poisson (B) e Gama 16
(C), de frequéncia 2 Hz, .

Entre os registros em I e II, o estiramento de base foi

aunentado em 350u.

Nimeros sob MB indicam os valores de decodificagdo (ver

texto) . Abaixo de cada griafico a relacdo da potencia en

tre os valores de decodificagdo e o niimero (r) de estimu

los repetidos. R - coeficiente de correlaglo.




nesta filtima dependeu do niimero de potenciais eliciados
durante a fase de estiramento; quanto maior este nimero
mais tardios os potenciais varidveis na fase de platd
(veja fig. 23).

A mesma tendéncia geral para uma redugao do nii
mero e frequéncia de potenciais na resposta sensorial
foi observada durante as séries Poisson. Ao contrario
do ocorrido com a estimulagaoc regular, a resposta para
as séries Poisson nao atingiram um valor assintdtico
constante, mais ao invés disto, permaneceu pulando de
uma sequéncia de potenciais a outra (veja fig., 22), sal
to que dependeu do intervalo de tempo entre apresenta
¢oes consecutivas. Quanto maior este intervalo, maior
a recupera¢aoc da resposta. Outra vez, os potenciais de
acio puderam ser classificados em invariantes e varid
veis.

0 estudo da resposta durante as séries  gamas
mostrou que o nivel de atenuagdo atingido com séries ga
ma 24 ou de maior ordem se aproximou dagquele registrado
com as séries regulares, ao passo gue aguele atingido
com as séries gama ou de menor ordem era indistinguivel
do observado para as séries Poisson. A atenuagao nas s&
ries gamas intermediarias (4 < e < 24) situou-se entre
estes extremos (veja fig. 22).

A recuperagao da resposta sensorial depois gue
a série foi descontinuada e, testada com a aplicagao
de estiramentos igsolados (iguais ou diferentes ao ate
nuante), foi dependente do nivel de atenuagao atingido
ao final da série de estimulagao. Quanto maior a  redu
cao da resposta sensorial, maior o tempo necessario pa
ra obter a recuperagao total do sistema, embora a maior
parte da recuperagao tenha sempre sido realizada duran

te os primeiros 30 segundos.

Nenhuma diferenca foi observada para a  evolu
¢ao da atenuagado quando as distintas formas de estira
mentos foram comparadas.

A evolugado da resposta sensorial no RMy duran
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Fig. 23 - Atenuacdo da resposta sensorial no RM, a esti
mulagdo regular, 2 Hz com rampas de distintas
velocidades e mesma amplitude (trago inferior)

Trago superior: registro para a 12 apresentagdo do estl

mulo,

Tragco médio: registro para a 605 apresentagio do estimulo.

Em cada série de estimulacio, valores 3 esquerda sao as

relacbes resposta/numero estimulo para a fase de estira

mento e os valores & direita sao para a fase de plats.

Durante a fase de platd, a posigd3o dos potenciais varid

veis dependeu do nfimero de potenciais durante a fase de

estiramento, situando-se & esquerda em B e & direita em

A, como vistos para a 602 apresentagio do estimulo,



te as séries de estimulagdo foi bastante diferente da
quela observada no RM2. 0 fato mais evidente foi amaior
atenuagao da resposta receptora eliciada entre a  apre
sentagdo das estimulagOes (guando o estiramento voltava
a seus valores bisicos), em relag@o aquela observada du
rante a aplicag%o do estiramento (veja fig. 24 e 25).
De uma maneira geral, poderiamos dizer que adescarga sen
sorial entre estiramentos se comportou de uma maneira
semelhante aquela observada para o RM, , enguanto que a
resposta eliciada durante o estiramento quase nao S0
freu redug&o (veja fig. 25), mesmo guando da utilizagao
de altas frequéncias

A atenuacao da resposta sensorial entre estimg
los, variou diretamente com a frequéncia de estimulagao
atingindo valores nulos com frequéncias tao baixas quan
to 1 Hz e dependeu, também, da frequéncia de descargaex
pontdnea (antes do inicio da série de estimulagao) do
receptor. Quanto maior esta frequéncia, maior o valor
assint3tico alcangado para a atenuagdo, Além disso, a
redugao da resposta entre estimulos fol menor com as
séries de Poisson e intermedidria com as séries gama, va
riando neste caso, indiretamente com o C.V. Tanto mais
regular a distribuigdo dos estimulos, maior o grau de
atenuagdo. Aqui também, a atenuagdo nas séries Poisson
(ao contrdrio do ocorrido nas séries regulares) nao a
tingiu um valor assimtbtico estavel, mas sim permaneceu
oscilando, dependendo do intervalo entre estimulos (ve
ja fig. 24).

A redugao do nimero e frequéncia dos potenciais
para as respostas durante o estiramento, dependeu tam
bém dos pardmetros acima, isto € foi maior para as sé
ries regulares de alta frequéncia e, também, tanto me

nor quanto maior a frequéncia expontanea do receptor.

Em resumo, poderiamos dizer que a atenuagao
no RM, foi maior para as concatenagdes de ¢y de  menor
frequéncia (aguelas ocorrendo entre apresentacoes conse
cutivas dos estimulos) em relagdo aquelas concatenagoes
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Fig. 24 - Respostas do RM, a estimulacdo regular, .6 Hz
{A); regular, 2 Hz (B) e Poisson, 2 Hz (C)

Registros de atividade sensorial digitalizada (I):

Em A cada trago corresponde a uma apresentagdo sucessiva

Em B e C cada trago constitui a continuagdo do anterior

Em II - Evolugdo da frequéncia média avaliada em bins de

2 segundos.

Em III- Histogramas periestimulos.
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de c; com maior frequéncia e desencadeadas pelo estira

mento.

A recuperagao da resposta sensorial apds ces
sada a estimulagdo foi tempo dependente (veja fig. 24)
e naguelas ocasiOes em gue a resposta entre estimulos
atingiu frequéncia zero, o receptor permaneceu silen
te por periodos de tempo de até cinco minutos durante
a fase de recuperagao.

2) A quantificacac de atenuacao

Os dados relatados acima levam as seguintes

conclusdes:

a) a codificagao no RM, e RM, variou com a entropia do
estimulo H{(S) como uma decorréncia do processo de ate
nuagao da resposta sensorial, que se mostrou dependen
te de H(S);

b) a atenuagdo fol mais evidente para as palavras c; de
maior entropia, uma vez gue:

1) no RM,, os potenciais varidveis (em geral os de
maior frequéncia de disparo) foram os mais persisten
tes durante a s&rie toda e a atenuagdo dependeu do nil
mero de potenciais na resposta sensorial inicial, de
modo que tanto estimulos pequenos, eliciando poucos po
tenciais de baixa frequéncia, guanto os estiramentrs :é
pidos, desencadeando trens de paucas descargas de alta
frequéncia, foram ineficazes em promover a redugao da

resposta sensorial;

2) no RMy, a atenuagao foi mais evidente para as
respostas entre estimulos e decresceu 3 medida que a

frequéncia expontdnea do receptor aumentou;

c) a atenuagao no RM, resultou em uma redugao da exci
tabilidade (isto &, de H(C)), pois a resposta sensg
rial esteve deprimida durante a fase de recuperagao,
tanto para estiImulos semelhantes quanto para os  dife

rentes em relagao ao atenuante;

d) o comportamento do RMl parece ter-se aproximado é
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Fig. 25 - Respostas do RMl

A - Atividade expontanea

B - Durante estimulagao regular, 2 Hz
1 - Na auséncia de ruido

2 - Na presencga de ruido.




gquele do RM, , pois a descarga entre trens tendeu a zero
e, inclusive, assim permaneceu apds a descontinuagaoc da
estimulagdo, para perfodos de até 5 minutos.

Estas conclusces mostram qgue as principais pre
missas de codificagdo, discutidas no capitulo anterior,
sdo cumpridas no processo de recepqéb sensorial no RMl
e RMz, o0 gque pode ser interpretado como adequacgao de
tal linha de abordagem no tratamento dos cddigos neu
rais. Nestas condigdes, seria l1Icito continuar  aquela
aplicagao, no intuito, agora, de quantificar o processo
de atenuagao da resposta sensorial.

3) Quantificacao da resposta sensorial

Quantificar a resposta sensorial requer orde
nar as palavras de cddigo c; em C, 0 que significa, por
sua vez, encontrar alguma de suas propriedades que se
ja facilmente mensurdvel e reflita a organizagao geral

do processo de codificagao.

Segue-se, do exposto anteriormente, que a en
tropia H(ci) destas palavras de cOdigo poderia ser a va
ridvel mensuravel a permitir a ordenagao de C e, portan
to, o estabelecimento de um homeomorfismo com o conjun
to N dos nimeros naturais. Este homeomorfismo permiti
ria a decodificagio de C necessiria @ aplicagao das tég
nicas estatisticas requeridas para a quantificagao do

fendmeno da atenuagao.

Nesta linha de raciocinio, poderiamos sugerir

a seguinte regra de ordenacgao:

6 - 1 Dadas ¢, cy € C, entao c; precede cy se e sQ
mente se a entropia H(ci) de ¢y & menor gque a entropila
H(cj) de cj, isto e
< gc. <= ) < \

cy c3 E(cl) H(c3)

Mas, como uma consequéncia de 3 - 8, teriamos
que:
6 - 2 Existem Csr cj e ¢, tal que se i ~ 0 e J =+ n,

entdo H(c;) » H(cj) e, portanto, c; e ¢4 tendem a goza

rem a mesma ordem em C. Em outras palavras:




H(ci) = H(cj), c; = cj <> 1 +0ej+n

A propriedade 6 - 2 & facilmente verificavel
no caso do RMl e RMZ' uma vez que o0s potenciais de agao
varidveis tendem a ocupar a mesma posigao relativa ao
estIimulo, ndo importando se pertencem a palavras de al
ta ou baixa frequéncia (veja, por exemplo, fig. 21).Tal
fato indica que tais palavrés possuem o mesmo poder dis
criminativo e, portanto, devem quantificar estimulos
que devem eliciar as mesmas respostas. Poderiamos, en
tao, descrever a ordenagao de C no RM, e RM, da seguin

1 2
te forma:

++.0000001

i

’I.Ol + U
««000001 .»s001 = ¢
«e+ 00001 «s 0001 =+ Gi+2

onde o4 indica a ordem de ¢y em C. Naturalmente, 6 - 2'

(6 - 2"}

I

inplica 6 -~ 2.

Como outra consequéncia de 5 - 23, poderiamos
dizer também gque
6 - 3 Como a2 entropia de H(C) € sempre menor que a
maxima entropia (lLog n)pessivel em C, entd3o, nem  todas
as concatenagoes m, de palavras ci,-serﬁo permitidas no
processo secundidrio de codificagao B' em 4 - 10. Nesta
linha de raciocinio, podemos afirmar gue sequéncias co
mo, por exemplo, as marcadas a, b e ¢ na fig. 26, nao
foram observadas nos experimentos realizados, agui, com

o RMl e RM2.

Uma vez determinada a ordenagaoc O de C, pode-se
estabelecer uma relagao entre estes elementos o € O e
os nimeros naturais n € N. A este processo denominare
mos decodificacao p de C e representaremos como

p:r O+ N
tal que (6 - 4)

n=p(c), ne NeoeO
Mas, determinada a decodificagéo de C, podemos assunmir
a decodificagdo p' do processo secundario B' como uma
soma ponderada das decodificagoes o4 das k palavras cy
contidas nas mensagens m geradas por B', isto &
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Fig. 26 - Caracteristicas da func¢do de decodificacdo |
A esquerda: valor decodificado E versus posigao de ordem

do potencial S0. v limite superior de ordem dos poten

ciais varifveis.

A direita: padrBes de atividade e as decodificagdes bind

rias linear B e bin3ria ponderada MB. a, b e ¢ indicam

padroes de baixa probabilidade (p » 0) de ocorréncia ex
perimental.,




k .
n=p'(m) =%, c;.plo,) (6 - 5)
A razao de uma soma ponderada resulta do fato de que as
transigoes de palavras em m estlo restringidas por
6 ~ 3 e seus valores dependem da variabilidade dos po

tenciais de agao, de acordo com 6 - 2.

4) Quantificacao da atenuacao sensorial

Como consequéncia de 6 - 5 e do fato de que a
atenuagao consiste no desaparecimento ordenado dos  po
tenciais de agao, que caracterizam as palavras ¢y com
pondo a mensagem m sobre o estimulo utilizado, podemos
assunir gue as diversas mensagens mj emitidas durante a

série de estimulacdo sejam assim decodificadas

v n
m, = I b,.i + L 2.b. .k (6 - 6)
Joog=1 Y g=vr K

onde v representa o nimero de ordem mdxima dos poten
ciais varidveis, n o nimero de palavras c; em My, de mo
do gue

1l se a L9 palavra estd presente em m§

b£g

0 caso contrario (6 ~ 6°)

i=ploy) para os potenciais variaveis

k

it

p(ok) para os potenciais invariaveis (6 - 6'")

As relacdes em 6 - 6 descrevem a decodificagdo de c;res
saltando as dependéncias de ordenagdaoc em 6 - 2 e 6 - 3,
pois resultam em um poder discriminativo gue aumenta con
a posigao da palavra na sequéncia mj e com sua Ccomposi

¢ao por palavras de diferentes entropias.

0 comportamento de 6 — 6 estda ilustrado na fi
gura 26, que mostra a variagdo dos valores de'"ci de a
cordo com sua posicao em mj, contada a partir dos poten
ciais mais varidvel e, portanto, menos discriminativo.
A figura 26, mostra também os valores assumidos, paraas
sequéncias ilustradas, no caso de uma decodificagac pon
derada MB e outra linear B. Podemos observar gue MB eli
mina de uma maneira mais eficaz, as sequéncias imprové
veis a, b e c¢. Por este motivo, a decodificagao em

6 - 6 foi utilizada na quantificagao da atenuagao da




resposta sensorial.

O nimero de palavras em cada concatenagao, bem
como o niimerc e a posigdo dos potenciais varidveis  fo
ram determinados com auxflio do histograma pds-estimulo,
que evidenciava tanto as posigoes médias dos potenciais
nas concatenagdes como também sua variabilidade {veja
fig. 17, por exemplo). Cada posigdo média determinou a
ocorréncia de uma palavra. Uma vez determinado estes
valores médios, toda a série de respostas foi reobserva
da para ocorréncias de milltiplos potenciais entre estas
posigles. Sempre que tais ocorréncias miltiplas  foram
detectadas (menos de 5% das vezes), tantas novas pala
vras foram consideradas quanto os potenciais extras ob
servados. Além disso e para os estimulos em rampa, con
siderou-se a existéncia de duas mensagens: uma correla
cionada 3 fase de estiramento e outra & de platd. As
sim, na figura 17, a sequéncia para a fase de estiramen
to foi de 4 palavras, as duas Gltimas (ao final da ram
pa) consideradas varidveis; ao passo que durante o pla
td a mensagem foi composta de cinco posigoOes, todas va
ridveis e a Gltima (fim do platd) de menor probabilida
de, Na figura 22, os valores sob a ribrica MB foram a
gueles calculados para as sequéncias ilustradas, consi
derados os trés ultimos potenciais como varlaveis. Nas
figuras 27 e 28, os valores obtidos durante as séries
atenuantes estado colocados em graficos.

Uma vez quantificadas as respostas com o uso
de 6 - 6, os valores obtidos para a resposta sensorial
foram correlacionados com o nimero de estimulos aplica
dos ou ao tempo transcorrido desde o fim de estimulagao
através de uma analise de regressao estatistica. Desta
maneira foi possivel demonstrar que a resposta senso
rial decresceu como uma fungao de potencia do nimero
(i) de estimulos aplicados durante a série de atenuagao
e recupergu-se como uma fungﬁo de potencia do tempo (t)
decorrido apds cessar a estimulagdo. Isto é:-

ng = a.i":' (6 - 7)

ng = a'.t (6 - 8)




T

O coeficiente de correlagao para estas fungdes esteve
entre .74 a .96, sendo em geral maior que .85.

Para o RMz, o coeficiente linear b em 6 - 7

variou como uma fungdo de potencia da frequéncia (£)
de estimulacgido, isto &

b = c.£4 (6 = 9)

O coeficiente de correlagdoc para 6 - 9 foi

sempre maior que .8, engquanto que c variou entre .5 e
4 e d esteve entre .5 e 3.5.

Para a mesma frequéncia, b variou como uma fun
¢ao exponencial do coeficiente de variagdo ) do esti

mulo, ou seja
-d4'.,v
a'.

b =c', (6 - 10)
Neste caso o coeficiente de correlacdo esteve entre
.8 e .94, ¢' variou entre .45 e 1.19, enquanto 4’ se

distribuiu entre 0.85 ¢ 1.10.

Quando a mesma frequéncia e a mesma distribui
ggo foram consideradas, o coeficiente b em 6 - 7, para
a fase transiente (bt) foi uma fungﬁo de potencia da
velocidade v do estimulo, isto &

-G!

bt = cg't, v (6 - 11)
0s valores médios encontrados foram c''.= ,6%.4,
4'* = -1,2+.6 e R = .81%,10. Por outro lado, © mesmo

coeficiente durante o platd (bp) dependeu de bt’ Cisto

-

e dlll

bp = gttt bt (6 - 12)
Com os seguintes valores médios: c''' =1,2+.9;
ar'' = 92,3 e R = ,78+,12,

Finalmente, o coeficiente b' em 6 -~ 8 wvariou
como uma fungao de potencia do coeficiente b em 6 - 7,
ou seja
dlill
b! = "' b
onde ¢'''' = 1,5+,58, d'''' = 1,09¢.16 e R = .83.14.
Tal relagdo mostra a dependéncia da recuperagdo ao ni

vel de atenuagdo alcangado durante a estimulagao.




No caso do RM, e para as ‘concatenagoes ocorren
do entre estimulos, observamos que a resposta sensorial
apresentou um comportamento semelhante aquele do RMz,pois
decresceu como uma fungdo de potencia do nimero de estimu
los aplicados, como previsto em 6 -= 7 (R = .83%,10). Além
disso, b foi dependente da frequencia {como em 6 - 9) e
do coeficiente de variagao {(como em 6 - 10) de distribui
cao do estimulo. Para a primeira destas relagSes, os valo
res médios foram R = ,76 .15, ¢' = .542.,34 e d' = ,74%.4],
enquanto que para a segunda tivemos R= .81+.08, c"'=,49+,23
e d'' = 1,13%.56.

Infelizmente, os dados nao foram suficientemen
te numerosos e distribuidos para permitir o estabeleci
mento de alguma correlacdo estatistica entre estes  pard
metros acima e variadveis tais como frequéncia de  descar
ga expontanea do receptor ou atividade durante o estira
mento, embora os dados obtidos sugiram que a atenuacao
das respostas entre estimulos aumente & medida que a des
carga expontidnea decresce e que a atividade durante o eg

tiramento aumente.

Finalmente, a relagdo em 6 - 7 também foi  vali
da para as respostas durante o estiramento (R = .85%.09).
Entretanto, os valores médios para a (a = 6x.2) e para
b (b = .12+.05) foram muitc menores do que agueles obti
dos para o RM, ou para as respostas entre estimulos. Além
disso, qualgquer tentativa de aumentar a atenuacgao pe
lo aumento da frequéncia acima de 6 Hz falhou, por causa
da reducao necessiria da duragao do estiramento e a  con
sequente diminuicdo do niimero de potenciais eliciados por
este Gltimo. Esta restrigao impediu o estudo de qualquer
relag3o estatistica entre b (em & -~ 7) e outros parame
tros de estimulacdo, embora os resultados indiquem um au
mento da atenuagdo com o aumento da frequéncia e redugao
do coeficiente de variacdo da distribuicao do esti
mulo.

A recuperagao continuou uma fungao de  potencia

do tempo {como em 6 - 8), dependente do grau atingido



pela atenuagdo, tanto para as respostas durante o esti
ramento quanto entre estimulos.

Em resumo, poderiamos dizer que o estudo quan
titativo da atenuacao parece indicar que:

1) o grau de atenuagaoc é fungao de potencia do
ninmero de estimulos aplicados;

2) a velocidade de atenuagao anmenta  exponen
cialmente com a redugao do coeficiente de variacdc do
‘estimulo aplicado e cresce como uma fungdo de potencia

da frequéncia de estimulagdo;

3) a atenuagao dependeu do numero de potenciais
eliciados pelo estiramento ou frequéncia expontinea do
receptor;

4) para o RM,, as respostas durante o platd fo
ram dependentes daquelas para a fase transiente;

_5) a recuperagao de atenuagao foi uma fungao
de potencia do tempo transcorrido desde o final da esti
mulacao, e, finalmente

6) a velocidade de recuperagao dependeu do

grau de atenuagao atingido.

Uma vez mais, os resultados confirmam as pre
missas tebricas em V - 5 e, portanto, parecem validaros
conceitos aqui propostos para a codificacao sensorial.

5) A influéncia do ruido sobre a codificacdo sensorial

no Procambarus

A adicao de ruido ao meio sensorial codificado
pelos receptores RMl e RM2 modifica, sensivelmente, o)
comportamento de tais sistemas (Buno et al., 1980 e
198l; Fuentes et al., 1981).

A figura 27 mostra as respostas do RMl(frequég
cia média - bin 2s ) a rampas de distintas velocidades
e/ou amplitudes na auséncia e presenca de ruido branco
gaussiano de banda limitada (12.5 Hz). O ruido & as

sim chamado, por ser composto de todas as possiveis for
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Fig. 27 - Respostas do RMy (frequéncia média - bins 2 sg'
gundos) a rampas de distintas velocidades e mesma ampli
tude ou distintas amplitudes e mesma velocidade, na au
séncia (trago fino) e presenca (trago grosso) de ruido
(Modificado de Bustamante et al, 1980).
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Fig. 28 - Respostas do RM, {(frequéncia mé&dia - bins 2 se
gundos) a rampas de distintas velocidades e mesma ampli
tude ou distintas amplitudes e mesma velocidade, na au
séncia {(trago fino) e presenga (trago grosso) de ruido
(Modificado de Bustamante et al, 1980),.




mas de onda com frequéncias compreendidas pela faixa 1i
mite (0 a 12.5 Hz) e cujo valor médio & zero, pois to
das estas ondas tém a mesma probabilidade de ocorréncia.

O principal efeito da adigao de ruido & codifi
cagao no RM,, nestas condi¢des, & aumentar de maneira
global a descarga do receptor (tanto durante o estira
mento como durante o relaxamento) e, também, reduzir a
diferenga entre o pico (positivo ou negativo) da des
carga durante a fase de estiramento ou relaxamento e o
valor assintOtico durante a fase de platd de estiramen
to ou relaxamento (Buho et al, 1978; Bustamante et al,
1980 e 198l). Este comportamento foi interpretado como
o resultado da redugao da adaptagao deste receptor, ©
que o tornaria ainda mais tOnico (Buno et al, 1978). Tal
comportamento seria o esperado a partir da relagao 3~ 8
e 5 - 28, como uma reagao para desenvolver uma codifica
cao mais resistente ao erro,que poderia ser induzido pe
lo ruido. De 3 - 8, podemos afirmar que H(cn) > ﬁ{coh
de modo que, ds custas de um aumento do custo energéti
co, seria alcancada uma maior redundancia para uma me
lhor codificagao em um ambiente ruidoso. Esta redundan

cia & ressaltada pelo aumento do comportamento tdnico,

Outro efeito do ruido € o de recuperar a res
posta do RM; quando do sobrestiramento (Buho et al,
1978), o gue indicaria um aumento de H(C) gragas ao au
mento do niimero possivel n de palavras e por uma tendén
cia d equalizacao de probabilidades, devido ao aumento
da probabilidade de ccorréncia de ciclos de maior fre
quéncia, gue sAo os menos provaveis na auséncia de rul
do (veja 5 - 22)., Tal comportamento estaria de acordo
com 5 -~ 34 e 5 - 38, uma vez que reduzir a taxa de erro
na codifica¢ao implica manter ¥ tanto menor quanto me
nor H(C) em relagao ao seu mdximo log n. Como o ruido
aumenta a tonicidade do RMl, manter uma baixa taxa de
errc implica aumentar H(C) em relag@o a seu makimo (ve
ja 5 - 34).

Vilbert et al, 18979 mostraram que a presenca
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Fig. 29 - Histogramas de jintervalos e de autocorrelagao

das descargas do RM; em 3 niveis distintos (L) de estira
mento de base e na auséncia (0) e presenga de distintos
graus de ruido (1, 2 e 3).

Modificado de Bustamante et al, 1981.
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Fig. 30 - Histogramas de intervalos e da autocorrelagdo
das descargas do RM, em 3 niveis distintos (L) de estira
mento de base e na presenca de distintos niveis (1, 2 e
3) de ruido.

Modificado de Bustamante et al, 1981.




de rufdo durante estimulagaes sinusoidais reduz o gra
diente maximo de variabilidade bin a bin da frequéncia
média, tendendo a homogeneizi-la ao longo do ciclo esti
ramento/relaxamento. Tal fato poderia ser tomado como
uma evidéncia de ajuste de codificac@o na tentativa de
minimizar erros da codificagao.

0 efeito do ruido & mais dra@stico sobre o com
portamento do RM2' pois o transforma de receptor fasico
em tonico (Buno et al, 1978, Bustamante et al, 1980,
1981) conforme ilustrado na fig, 28, Nestas condiq&es,a
adaptacao do RM,, é grandemente reduzida, de modo que as
descargas sdo mantidas inclusive durante o relaxamento.
Estes dados parecem confirmar, uma vez mais, as rela
¢oes em 5 - 28 e 5 - 34, uma vez que a transformagao a
cima € acompanhada de um aumento da sensibilidade do
receptor (Bustamante et al, 198l) o que implica num au
mento de H(C) em relagcao ao seu maximo.

As conclusOes acima sao suportadas também pe
los resultados obtidos pela aplicagao de ruido a recep
tores mantidos em distintos graus de estiramentos de ba
se (figs. 29 e 30).

Bustamante et al., 1981 mostraram que a resis
téncia do RM, ao rufdo primeiro aumenta para depois de
crescer, quando sua frequéncia de descarga na auséncia
de ruido & aumentada gragas a estiramentos maiores. Na
fig. 29, o RM, foi submetido a tré@s estiramentos distin
tos L, a L3, com o consequente aumento de descarga evi
denciado pelos histogramas de intervalo e autocorrela
¢3o. Observa-se também, nestas condigbes, que o  coefi
ciente de variabilidade primeiro decresce e depois cres
ce, como previsto em 3 - 8. Por outro lado, a introdu
¢ao de ruidos de distintas intensidades (1 a 3) leva a
um aumento da variabilidade de descarga, que chega a de
sorganizar a ritmicidade do receptor. Entretanto, os ci
clos obtidos com Lz foram mais resistentes a essa defor
magao, pois a ritmicidade & preservada até na presenga
do ruido 2, enquanto & destruida para os ciclos em L, e
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Fig. 31 - Respostas do RM, 3 estimulacdo regular, 1 Hz
na auséncia e presenga de ruidos.
ay: Evolugdo da resposta sensorial decodificada em rela
¢do aos 35 primeiros estimulos:
durante a fase transiente, na auséncia de ruido
durante a fase transiente, na presenga de ruido
durante a fase de platd, na auséncia de ruido
durante a fase de platd, na presenca de ruido
Abcissa: escala maxima 25, na auséncia e 100, na presen
ca de ruido
b,: Atividade "exponténea" (tragos superiores) na  pre
senga de ruido ilustrados nos tracgos inferiores,
agt Respostas consecutivas na auséncia de ruido.

b,: Respostas consecutivas na presenga de ruido.




L3.

Estes achados comprovam a hipdtese de que apm
senga de ruido, por aumentar a frequéncia de descarga
do receptor e por torna-lo mais tonico, acarreta una
maior resisténcia a erros de codificagao, desde que
5 -~ 34 seja obedecida, gracas a um aumento de H(C) em
relaqﬁo ao seu maximo. Para isto, basta que as respos
tas sejam mantidas na faixa de descarga observada para
L2.
significar ¢ - 1 sem o concomitante deslocamento de

Unm aumento de frequéncia similar ac de Ly poderia

H(C), o que resultaria em um aumento da probabilidade
de erro de codificacao.

A presenca de ruido n3o induz descargas ritmi
cas no RM,y (veja fig. 30). Por outro lado, a variaga @
estiramento de base parece reduzir ligeiramente a dig
persac da resposta sensorial (veja, principalmente, rué
dos 2 e 3 na fig. 30), o que estaria de acordo com
3 - 8, Outro fato interessante & que esta mesma variabi
lidade se reduz com o aumento da amplitude do ruido, o
gque indicaria que o RM2 passa a considerar este mais co
mo estimulo do que como perturbacao. Todos estes fatos
parecem confirmar a relaqio 5 - 28, gue preconiza uma
maior redundincia (maior resisté@ncia ao erro) para o]
RMy
nas figs. 25, 31 e 32, que mostram uma menor desorgani

em relagao ao RM,. Alids, tal fato estd ilustrado

zag3o da resposta do RM; em relagao ao RM,.

A introdugdo do ruido reduz a atenuagdo da res
posta sensorial no RMZ’ como pode ser observado nas figs

31 e 32 para séries regulares, 1 e 2 Hz.

Na auséncia de ruido, observa-se uma redugao
contInua da resposta sensorial, que & acompanhada de
uma redugdo do valor decodificado, que mantém uma rela
¢3o nio linear com o niimero de repetigces do estiramen
to. A introdugao do ruido torna as respostas a rampas
consecutivas muito mais varidveis, para as quais atenua
cao e recuperacgao da resposta sensorial se intercalam

de uma maneira aparentemente imprevisivel. O resultado
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Fig, 32 - Respostas do RM, 8 estimulacgdo regular, 2 Hz
na auséncia e presenca de ruidos.

Mesma preparacao da fig. 31.

Legendas id&nticas a da fig. 31,
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Fig. 33 - Respostas do RM, 3 estimulacao regular (A,
2.5 Hz e a superposigdo de "pulsos" de ruido. (a,, Az e
B).




final & uma redugao da atenuagao, como previsto em
S - 39.

O estudo das alteracgoes das respostas do RM.,
quando submetido a "pulsos" de ruido (veja fig. 33) mos
tra que a variabilidade acima depende da distribuicao

do rufdo em relagdo ao ciclo estiramento/relaxamento.

A aplicacaoc de pulsos de ruidos ao RM, , depois
da estabilizacao da atenuagdo mostrou que se a aplicacgao
se faz durante a fase de estiramento, entado a probabili
dade de descarga nos proximos ciclos, estaria aumenta
da como se o receptor fosse desatenuado pelo ruido. Ao
contrario, se a aplicagao ocorreu durante a fase de re
laxamento, entdao a probabilidade de descargas nos pré
ximos ciclos se reduziu ou anulou (atenuacao subzero).

E interessante notar gue, em animais em que o
89 nervo (sistema eferente de controle) foi mantido in
tacto (fig. 34), a atenuagﬁo da resposta sensorial no
RM2 pode ser modificada de uma maneira similar a obser
vada acima para o efeito do ruido. Uma hipGtese atraen
te seria a de que, nestes receptores, eferentes motores
(veja MN, na fig. 1) expraiados sobre os extremos das
fibras musculares do RM2 poderiam ocasionar pequenas
contragoes arritmicas destas fibras, que poderiam resul
tar em estiramentos dos dendritos sensoriais semelhan
tes Aqueles produzidos pelo ruido.

Esta hipdtese parece ser confirmada pela anadli
se da atividade neural durante as diversas séries de es
timulacdo (R-2.na fig. 34 e R-1, P~l1 e P-2 na fig. 35)
a que foi submetido o RMZ‘ 0 histograma de pico mostrou
que a atividade no 89 nervo neste periodo, foi composta
de 4 descargas diferentes (veja fig. 35}, mas constitul
das por componentes também diferentes, pois o potencial
de menor amplitude durante a série R-1 (veja I na fig.
35, histograma R) foi maior que o correspondente duran
te as outras fases (veja 3 na fig. 35, histograma P). O
estudo da correlag§0 entre as descargas no 8% nervo e

as do RM,, atravds do DCX;, mostrou que durante a série
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Fig. 34 - Respostas do RM, & estimulacao regular, 2 Hz
em uma preparagao em que o 89 nervo {controle eferente)
foi mantido intacto. As respostas mostradas foram toma
das a cada 3 estImulos e dispostas sequencialmente de

cima para baixo e da esquerda para a direita,.
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Fig. 35 - Atividade el&trica no 89 nervo durante estimy

lagao repetida do RM,,

Py» Ry e P, — atividade durante, respectivamente, as s&
ries Poisson -1 Hz, Regular - 1 Hz e Poisson - 2 Hz,

P e R - histogramas de pico das descargas registradas
no 89 nervo (veja texto para maiores detalhes).



R-1, a descarga I foi acelerada péla do fi3sico, pois a
relacdo £ x ¢, foi caracterizada por uma fungdo linear
de pendente negativa, valor absoluto maior que 1 (veja
DCX, no canto superior esquerdo da fig. 36). Ao  mesmo
tempo I reduziu a probabilidade de descarga do RMz,pois
£ x ¥ fol caracterizada por uma relacdo linear de pen
dente positiva (canto superior direito, fig. 36). Estes
achados siao corroborados pela correlagao cruzada (P x I
na fig, 37) entre as descargas do RM, e I, pois ha um
aumento da probabilidade de descarga de 1 para tempos
positivos e uma redugao para RM, em tempos negativos. To
dos estes fatos, caracterizam as descargas I como per
tencentes & fibra inibidora. Por outro lado, as rela
¢Oes entre RM, e 3 foram justamente o inverso do acima
descrito, pois 3 excitou RM2 (¢ x ¢ tem pendente < -1,
DCX, no canto inferior direito na fig. 36} e este  ini
biu Squele (§ x ¢ de pendente positiva, canto inferior
esquerdo na fig. 36). A correlagao cruzada (P x 3) en
tre estas respostas (veja fig. 37) mostra também este
padrio inverso, pois h& um aumento da  probabilidade de
descarga de 3 em tempos negativos e uma reducdo das de
RM, para tempos positivos. Estes fatos caracterizam as
descargas 3’camo geradas por MN3, um motoneurdnio que
inerva as extremidades do RMZ {Alexandrowicz, 1951).

Concomitante a estas mudancas de descargas, a
atenuacdo da resposta do RM,, A estimulacdo repetida, tam
bém mudou, pois de praticamente inexistente em R - 1 {ve
ja fig. 35) quando descarregava I, exacerba-se para as
séries (Py, P, e R,, veja figs. 34 e 35) quando o  MN,
se manteve ativo. O histograma periestimulo (S x P na
fig. 37) para as respostas durante a estimulacao repeti
da, mostra também esta diferenca de comportamento, pois
a frequéncia de descarga durante estiramento se reduziu
% metade guando comparada a série R - 1 (canto superijor
esquerdo na fig. 37) com a série R — 2 (imediatamente &
baixo) ou com as séries P - 1 e P - 2 (& direita).

Finalmente, as autocorrelagdes (I e 3) para
as descargas de I e MN, mostram um padrdo caracteristi



Fig. 36 - DCX; para as relagbes entre RM, e MN, ou I

X direita RM, como referéncia, & esquerda RM, como refe
rido.




co de uma distribuigdo irregular, pois nio se eviden
ciaram tempos preferentes de ocorréncia.

Todos estes fatos podem ser interpretados, ad
mitindo~se ou que a descarga de I reduz a atenuagido ou
gue a de MN, pode modular este comportamento, aceleran
do ou reduzindo-o dependendo das relaglOes de fase entre

as descargas, pois mesmo no caso das séries regulares -

{(veja R - 2 na fig. 34) a evolugao da atenuacgao envolve
perlodos de recuperagio.




Fig. 37 - Caracterizagio das respostas durante as se
ries R e P.

S x P - histograma periestimulo da atividade do RM, du
rante a estimulagdo (no sentido hordrio) Regular - 1 Hz,
Poisson - 1 Hz, Reqgular - 2 Hz e Poisson - 2 Hz.

I e 3 - autocorrelagdes para I e MN..
Px IePx 3~ correlagbes cruzadas entre as descargas
de RM, e I ou MN,.
Barra de calibragdo temporal: 300ms

Barra de calibracdo de frequdncia:

S x P =5 Hz, nota que a barra para R = 1 & metade das
outras, o que implica que as respostas sao duas vezes
maiores para esta série.

Iouw3d3=15HzePxXxIouPx 3=25 Hz,




VII -~ Conclusoes

Os resultados experimentais mostram que a ate
nuagao da resposta sensorial no Procambarus obedece as
regras expostas em V - 5 e deduzidas a partir das rela
coes entrdpicas em V - 2, 3 e 4, Estes fatos mostramque
o processo de codificacao neural implica

H(S) < H{C) (6 - 1)
para garantir a possibilidade de uma codifica¢do livre
de erros, mesmo na presenc¢a de ruldo, e

H(8) > ¢.H(Q) (6 - 2)
como garantia de uma melhor eficiéncia energética em
qualquer situacao operacional.

Além dessas duas relagoes fundamentais, a ade
quacgao do cddigo a ser utilizado deve obedecer o fato
de que
6 ~ 3 A redugdo de L implica aumento de 0O e vice-vers
de modo que, resisténcia a ruido & obtida as custas de
um aumento do consumo energético, assim como a redugao
de H(S) deve ser acompanhada da atenuagao do receptor,
no intuito de manter o menor consumo energético para o
processo de codificagao. Isto seria o mesmo que dizer
que, estimulos que perderam a novidade devem ser codifi
cados por palavras de baixo custo, mesmo que isto impli
que maior comprimento e maior tempo de reagao. Estimu
los frequentes e nao potencialmente danosos, nao neces
sariamente precisam desencadear respostas imediatas. Ao
contrario, ambientes ruidosos devem exigir uma anilise

maior e, portanto, a atenuacao deve ser minimizada.

Naturalmente, os controles eferentes permitem
modificar as respostas acima discutidas, como por exem
plo, evidenciado na fig. 34, de modo gue poderiamos di
zer que o ambiente mensurdvel pelos RMs & modificavelpe
lo proprio ambiente interno do animal. Neste sentido po
derfamos dizer que o processo de codificagao neural &
um processo parcialmente aberto (ou fechado), no gual
as informagoes sensoriais a serem mensuradas podem
ser condicionadas pelos programas de analise.




Alids, Bryan e Krasne, 1977 a e b, demonstra
ram que a habituacao do reflexo de escape, mediado pela
fibra gigante lateral, pode ser blogueado pela descarga
das fibras gigantes de comando medial e/ou lateral, que
por sua vez estdo relacionadas com o controle dos movi
mentos de flexdo da cauda envolvidos em varios  outros
comportamentos do animal, Mostraram, também, que esta
protegdo se realiza através de uma inibigao presindpti
ca (Bryan e Krasne, 1977 b) da informagdo sensorial afe
rente. Como este mecanismo apenas previne a adaptacao,
nao sensibilizando ou acelerando a recuperagac do re
flexo, concluiram que esta inibicao serviria para impe
dir que o animal se habituasse a estimulos gerados por

sua propria movimentagao.

Considerando o fenSmeno da habituagao, Spencer
e Thompson, 1966 estabeleceram que:

1) aplicacOes repetidas de um estimulo resul
tam em uma reducao da resposta animal a este estimulo.
Esta reducdo &, geralmente, uma fungdo exponencial do

niimero de apresentag¢des do estimulo;

2) se o estimulo for descontinuado, a resposta

tende a ser recuperada com o tempo;

3) se séries repetidas de habituagao e recupe
ragao sdo realizadas, a habituagdo se torna cada vez

mals ré&pida;

4) outras coisas mantidas iguais, quanto mais
ripida a frequéncia de estimulagao mais pronunciada se

ra a habituacao;

5) guanto mais fraco o estimulo, mais rapida
e pronunciada a habituagdo. Estimulos fortes podem nao

ocasionar uma habituacado significante;

6) o efeito habituante pode prosseguir mesmo

apds a anulagao total da resposta (habituacao subzero);

7) a habituagao da resposta a um estimulo pode

generalizar~se a outros estinulos;




8) a apresentagao de outro estimulo (em geral
mais forte) resulta em recuperagac da habituagdo (desa
bituagao), e

9) habituagdo da desabituagadoc & uma possibili
dade.

As comparagOes destas propriedades para habi
tuag%o com aquelas derivadas teoricamente em V - 5, bem
como com os resultados experimentais descritos em VI, su
dérem fortemente uma generalizagao maior para as conclu
sOes tedricas aqui obtidas em relagdo ao processo de co
dificagao. Seria l1lIcito admitir que:

1) as consequéncias de medidas para otimizagao
ultrapassam o ambito imediato de sinalizar a mensagen,
para impor, também, restricoes de comportamento & nivel

de sistemas neurais, e/ou

2) as condigOes tedricas, impostas para otimi
zagdo energética e operacional durante o processo de
codificagao, sao, tamb@m, condicles a serem respeitadas

no processo de adaptacao do animal aoc meio.

Esta filtima condig¢@o implica que, nd3o s6 os
processos de codificagado, mas infimeros outros processa
mentos, a nivel de sistemas de neurdnios, estariam na
dependéncia direta da variabilidade ambiental. Em o
tras palavras, os fendmenos adaptativos implicariam

justes da entropia neural (do neurdnioc ou sistemas)

lar | |8

guela do ambiente no gual o animal deve sobreviver,
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_ Os experimentos foram réalizados em partes do
Procambarus clarkii (veja fig. 38), que incluiram seq
mentos abdominais (em geral os 3 iltimos) e tdrax e que
foram fixados ao fundo de um banho com solucdo de van
Harreveld, & 15°C {Segundo et al., 1976). As cutlculas
que cobrem a musculatura dorsal do segmento tBraCOWabdg
minal, bem como parte desta prdpria musculatura foram
removidas para expor os RM e o ramo dorsal do 8¢ nervo
segmentar (veja fig. 38). O 89 nervo foi colocado em um
eletrodo do tipo descrito por Wilkins e Wolfe, 1974, de
modo a permitir um registro "en passant”™ da atividade
global deste nervo, como mostrado nas figuras 34, 35 e
39, se ele foi mantido intacto, ou aferente deste nervo,
como mostrado por exemplo, nas figuras 31, 32 e 33, se
ele teve sua extremidade central cortada.

Uma das extremidades de um dos receptores (RM1
ou RMZ) fol cuidadosamente dissecada, de modo a minimi
zar possiveis danos 3 inervacao eferente e, posterior
mente, montada sobre a pinga de um LTV Ling Altec elec
tromagnetic shaker, que permitia o estiramento/relaxa
mento controlados do receptor em questao. Este controle
era conseguido através da modulagio imposta por um Wave
tek Model 133 LF Trigger Generator (Vibert e Segundo,
1979) sobre o estirador eletr8nico e o estiramento de

base era controlado pelo nivel DC fornecido.,

A atividade neural, o grau de estiramento exer
cido, bem como os sinais de sincronizacdao de inicio de
tais estiramentos foram gravados em um Hewlett Packard
de quatro canais FM, para posterior aquisicdo e proces
samento em um PDP-11 (Fuentes et al., 198l).

A aquisicao da atividade neural obedeceu duas
rotinas diferentes, dependendo de ter sido registrada
em nervo intacto ou seccionado. Para o primeiro caso,
a aquisicgao envolveu dois passos. Inicialmente, tre
chos selecionados de 60 a 90s da atividade neural a ana
lisar foram introduzidos como sinais analdgicos, amos
trados a 5.000 Hz (Fuentes et al.,, 1981), de modo a



Fig. 38 - Diagrama bAsico de montagem experimental
E:= eletrodo colocado no 89 nervo (N)
RM; e RM, os receptores tOnico e fasico, respectivamente

G:~ esquema representando o aparelho para estiramento do

receptor montado sobre sua pinga P,
R:- gravador para registro do experimento
A e B exemplo dos sinais registrados

(Modificado de Fuentes et al., 1981)
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reproduzir fielmente a atividade fegistrada (veja por
exemplo, figura 39). Estes arquivos iniciais, foram
submetidos a um processamento para obtengdo de histogra
mas de pico (veja por exemplo,, fig. 39) para identifi
cagido da amplitude dos potenciais de agdo existentes,bem
como para estudo da possivel separabilidade eletr8nica
destes potenciais. Assim, no registro mostrado na
figura 39, os potenciais dos eferentes MN, e MN, nao po
deriam ser separados, com seguranga, do ruldc de fundo,
uma vez que suas distribuicles mostram uma ampla inter
secgdo entre si e com a distribui¢do do ruldo. Por ou
tro lado, a atividade do RMI (T na figura), da fibra

inibidora (I} e dos eferentes MN_, MN, e MN, ndo apre

[
sentariam nenhum problema, uma vgz qug a amglitude de
seus potenciais foram nitidamente distintas. Uma vez
identificados os potenciais existentes e suas separabi
lidades, uma nova aquisigdo de trechos, agora longos (de
até 10 minutos & duragdo), foi realizada. Nesta segunda
aguisi¢do, a atividade neural, bem como os sinais de
sincronizagdo de estiramento, foram tomados como proces
sos puntuais (0 ou 1), gerados passando-se tais regis
tros por janelas de pulso, que tiveram seus limiares
ajustados de acordo com a informag¢ao fornecida peles his
togramas de pico e, também, de modo a enquadrar os pul
sos de sincronizacgdo (Fuentes et al., 1981) (veja fig.
40 por exemplo). Cada um destes processos puntuais, ca
racterizando, portanto, a sequéncia temporal do  apare
cimento dos potenciais de ac¢do de um determinado neurd
nioc ou do sinal de sincronizagdo, constitui um arquivo
independente, utilizado nos cadlculos estatisticos poste

riores,

No caso da atividade registrada em nervo seccio
nado, o procedimento de aquisigdo restringiu-se 3penas
ao segundo passo acima descrito, uma vez que a ativida
de neural, neste caso, era composta apenas da descarga
de um dos RM, No caso dos registros de atividade do
RMZ' a descarga expontdnea do RMl foi silenciada ou por
relaxamento do receptor ou por destruicao, baixo lupa,




35ms
| e |

Fig. 3%:- Atividade global no 89 nervo registrada simul
taneamente em 2 locais (trago superior e infe

rior)

Os histogramas de pico caracterizam a amplitude dos po
tenciais RMl (T}, dos MNs(l a 5) e da fibra inibidora.




das terminagdes dendriticas de seu neurdnio sensorial.

A estimulagdo elBtrica e periférica da fibra
inibidora foi obtida como descrita em Kohn, Rocha e Se
gundo, 1981, enquanto que o ruldo foi introduzido no
estiramento de acordo com Vibert e Segundo, 1979. As
distintas distribuicBes Gama e Poisson foram obtidas
com um circuito eletrdnico especialmente desenhado de
acordo com o procedimento descrito por Kohn, Rocha e Se
gundo, 1981.

0 cilculo da frequéncia instantdnea foi realiza
do eletronicamente com o auxilio de um E Hofman Frequency
Analyser, enquanto que as simulacSes do modelo Hodgkin
e Huxley, bem como o cilculo para a relagdo de proximi
dade ul(q, qt) (vide texto) foi obtido de acordo com ©s
procedimentos em Bassani, 1979.

Os diferentes procedimentos de cdlculos foram
agqueles descritos no texto ou aqueles propostos por
Fuentes et al., 1981, Estes filtimos se constituiram ba
sicamente em: cilculo da frequéncia m&dia (FM),  Thisto
gramas de amplitudes de pico (HAP), histogramas de in
tervalos de primeira ordem (HI]), histogramas de auto
correlacdo (HAC), histograma de correlagdo cruzada (CX)
dispersograma cruzado de intervalos (DCX) e de interva
los de primeira ordem (DCX;), histograma periestimulo
(HCX) e histograma periestimulo condicionado (HPEX).

Devido ao fato de terem sido recentemente intro
duzidos no estudo estatistico da atividade neural, oS
procedimentos DCX,, DCX e HPEX, merecem agqui uma expli
cagao mais detalhada.

0 calculo do DCX, e DCX consiste em dispor em
um grafico x - y (veja fig. 41), os tempos decorridos:

1) nas abcissas:- entre a ocorréncia do processo referi
do (por exemplo vy 5 na fig. 41, se N, & processo refe
r

réncia e Nj o referido, ou ¥, em caso contririo) e a

it
do processo referéncia e

2) nas ordenadas:- entre a ocorréncia do processo refe
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Fig. 40 - Estudo da separabilidade dos potenciais no 8¢
nervo

A esquerda e acima: histograma de pico mostrando que sio
separaveis todas as respostas presentes no registro obti
do (direita e acima).

Em baixo: amostra dos arquivos de processos puntuais cria
dos com a utilizacao de janelas de pulso, que tiveram
seus limiares ajustados de acordo com a informagdo obti
da no histograma de pico.

e



réncia (Ei j ou Ej ;¢ pa figura 4i) e a do processo refe
r ¥
rido,.

A diferenca entre os cllculos DCX, e DCX, consis

1

te em que, no primeiro caso, ¥ e £ sao calculados
m,n m,n

apenas para descargas consecutivas, enquanto que no caso

do DCX, sdo calculados os valores de wm e £m n para to
r

/0
das as descargas ocorrendo dentro do perlodo de analise

escolhido.

Com o procedimento acima, o gr3fico representan
do o DCX; ilustra a relagao:

gm,n = fN}m,n) a-1
Como & também pode ser escrita:

r

gm,n =N T Vet 5m,n A-2
onde

6m,n - f(wm,n) A-3

com £(y_ ) sendo uma funcdo qualquer, entado
I
Em,n = Np + (f(wm,n)- ¢m,n) A-4
Se o processo referéncia N_ & excitador, £(¢ )
™ m,n

deve resultar em valores negativos para ém n' isto &
L4

Se N excita Nn' entao f(wm'n) < 0 A -5

e, entdo, as pendentes enm DCXl devem ser negativas e ocu
par o quadrante negativo na figura 41.

Por outro lado, se o processo refer@ncia & inibi

dor, f(wm'n) resulta em valores positivos para 6m n,isto

r
-

e
Se Nm excita Nn' entao f(¢m,n) > 0 A -6

e, entdo as pendentes em DCX, devem ser

negativas, se f(wm’n) < Yy(m,n) .
A.—
positivas, se f(wm n) > ¢ {m,n)
)T

ocupando respectivamente, os guadrantes - e + na figqura
41

A separa¢do dos processos excitadores e inibido
res no quadrante negativo, se faz pela reta a, de penden
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Fig. 41 - Esquema explicativo do cilculo DCX e DCX 4

Ver texto para maiores detalhes,




te -1, que reflete a situacdo em éue f(¢m = 0, isto
¥

)
n
&, na qual a atividade de Nn & independente da referég
cia Nm:

gm,n =Ny - IIJm,n A =7
a

Desta maneira, a reta se transforma no limite para
+ -
Gm n 0, isto e

¥
a = lim Em,n

£y o) > 0

A -8

A reta b, por sua vez estabelece outra separa
¢do entre os processos inibidores e excitadores, pois
delimita os quadrantes negativos e positivos, Deste mo
do, a reta b se transforma no limite para

b= 1lim £
i A-09
e
f(wm,n) -+ +w
Finalmente, a reta ¢ estabelece a separagio en

tre processos inibidores fracos (f (¢ < Vo L) e for
’ r

)
n
tes (£ (¢ Yy > ¥ ) uma vez que & obtida como o seguin

m,n m,n n
te limite

c = lim &m n
¥
f(wm'n) + P

As possiveis aproxima¢des destes limites deter

A - 10

m,n

minam os tipos de trajetdrias a serem ilustradas no
DCX, e estio mostradas na fig. 41, 3 direita.

O DCX, por superpor as trajetdrias obtidas pa
ra os intervalos de todas as ordens possiveis de serem
contidas no tempo de andlise, ressaltam apenas aquelas
relagGes que sdo independentes do valor atual de N, (ou
frequéncia do processo referido) ou entdao, ressaltam a
estacionaridade de Nn e a relagdo obtida para apenas um
valor de Nn'

0 cdlculo do HPEX consiste em dispor em um grad

fico x - y, 08 tempos

1)} nas abcissas:- de ocorréncias do processo referido 1
antes {tempos negativos) e depois (tempos positivos) da
ocorréncia do processo referéncia, e




2) nas ordenadas:- idem em relagdo ao processo referido
2.

As dependéncias de descargas do processo refe
rido 1 § atividades do processo referéncia tendem a apa
recer como retas perpendiculares 38 abcissa, enguanto a
quelas referentes aoc processoc 2, tendem a aparecer como
retas perpendiculares & ordenada. Finalmente, dependén
cias entre os processos referidos, tendem a aparecer co

mo diagonais no grafico gerado.
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