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RESUMO

Foi proposto um modelo de estruturacao de celulas do Nucleo Genicu
Jado Lateral (NGL) para explicar a propriedade de orientagao seletiva de ce-
lulas do Cortex Visual. Este modelo baseia-se na correlacac dos padroes de
impulsos de celulas do NGL de mesmo tipo funcional e campos receptivos deslo
cados reTQPiQQnente. No desenvolvimento formal deste modelo foi utilizada a
Teoria dos Conjuntos como recurso basico para a formalizagao dos aspectos
funcionais e estruturais do modelo. Concluiu-se, matematicamente, que o mode
lo proposto e uma condigdo suficiente‘bara ﬁ#gumds:das caracteristicas da
propriedade de orientacac seletiva. Outras caracteristicas desta propriedade
5a0 mosféédas atraves da aplicacao do modelo formal. Para esta aplicacao @
feita uma"interpretagéo Neurofisiologica de certas caracteristicas formais
do modelo e o desenvolvimento de um metedo para correlacionar histogramas de

celuias corticais com os de celulas do NGL.
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1 - INTRODUCAD

Desde as descobertas de Kuffler (1953) sobre a organizacao funcio-
nal dos campos receptivos de celulas ganglionares na retina, o sistema vi-
sual tem sido extensivamente explorado atraves de metodos neurobiologicos.
Como resultado destas pesquisas, temos. hoje uma descricao surpreendente da
organizagao do sistema visual. Entretanto, apesar destes
conhecimentos, funcionalmente o sistema visual perﬁénece relativamente
desconhecido. Esta situagao deve-se, em grande parte, a falta de recursos
formais para abordar a estrutura funcional do sistema visual. Neste trabalho
contribuiremos com o desenvolvimento de uma abordagem.axiomatica, para a
formalizacaco. de certos aspectos funcionais locais do sistema visual, usando
a Teoria dos Conjuntos como recurso basico. Antes de considerarmos especifi-
camente o problema que abordaremos, serao introduzidas algumas nogOes gerais
da organizagac do sistema visual. Comecaremos com uma descrigac sucinta do

metodo experimental normalmente usadc nas investigacoes neurofisiclogicas.

A preparacao experimental consiste no posicionamento de um animal
anestesiado de frente para uma tela de projecao. 0s olhos sao fixos e dire-
cionados sobre a tela. Por meio de um eletrodo, introduzide na regiao do sis

tema visual escolhido, & feito o registro da atividade celular. Atraves da



correlagao entre as condicoes estimulatorias projetadas sobre a tela
e a atividade celular, sao estabelecidas as propriedades funcionais das ce-
Tulas ao iongo do sistema visual. Consideraremos apenas a atividade celular

registrada na forma de descargas de impulsos.

Na figura 1 estao esquematizados os centros de processamento e as
vias de informacoes do sistema visual ate o nivel do cortex. Na retina ocor-
rem a captagao dos estimulos visuais e os primeiros processamentos das infor
magoes visuais. Da retina as informacoes visuais sao enviadas, via o nervo
e o tracto optico, ao nucleo geniculado lateral (NGL). No NGL as infor-

ma¢oes visuais $ao retransmitidas, através da radiagao optica, aoc cor-
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FIGURA 1. Diagrama da via visual.

tex visual, onde sao novamente processadas. Especificamente, as vias de

transmissao sao constituidas pelos axonios de  celulas dos centros de
processamento. As conexbes entre as celulas se ddo atraves de sinapses,
que sado areas da membrana celular especializadas na transmissac de sinais
neuronais. As sinapses podem ser de dois tipos, excitatorias ou inibitorias.
Nas sinapses excitatorias o efeito de um impulso e no sentido de aumentar a

frequencia de impulso da celula pos-sinaptica, enquanto que nas inibjtorias

o efeito & no sentido contrario. 0 processamento das informagoes  trans-



mitidas a uma celula, consiste na integracac dos efeitos excitatorios e ini-
bitorios. 0 resultado desta integragdo & expresso pela geracac ou nao de um
impulso. Portanto, os impulsos enviados pelas celulas ganglionares da reti-
na, atraves de seus axonios, atuam sobre as celulas do NGL por mejo das
sinapses. Apos o processamento nestas celulas, os 1mpﬁ1sos gerados sﬁq envia
dos as celulas corticais, que estdo conectadas sinapticamente aos axonios
das celulas do NGL. Uma propriedade importante das projectes dos axonios e a
preservacao da topografia dos centros de processamento, isto e, celulas vi-
zinhas de um centro de processamentoc projetam seus axonios scbre celulas
vizinhas do outro centro de processamento {(Daniel e MWhitteridge, 1967;
Sanderson, 1971). A partir destas condigOes, nao e surpreendente que cada
celula ao Tongo do sistema visual possua um campo de influencias, isto e,
uma area na tela de projecOes, sobre a qual as condigles estimulatorias s3o
capazes de influenciar a atividade celular. Este campo de influencia em uma
forma mais restrita e conhecido como campo receptivo (Derrington et al.,
1979). Uma vez que as condigBes estimulatorias sdao correlacionadas com o ni-
vel da atividade celular, que no caso de padroes de impulsos e a frequencia
de impulsos, a organizacac do campo receptivo e dada basicamente em termos
de regides de excitacao e de inibicao (Hubel e Wiesel, 1959; Kuffler, 1953;
Stevens e Gerstein, 1976). De uma maneira gerai, as propriedades funcionais
de uma cé?u]a-séo uma caracterizagao da fungao desta celula no processamento
das infof&agﬁes visuais, a partir da correlacao entre parametros estimu-

latorios sobre seu campo receptivo e a atividade celular.

';“:NG'NGL, celulas das classes X e Y possuem tipicamente campos recep
tivos circulares, com uma area excitatoria central concentrica a uma area
inibitoria periferica, ou vice-versa. Estas celulas podem ainda serem clas-
sificadas de acordo com a sensitividade cromatica do campo receptivo, carac-
teristica da atividade celular em resposta a certas condigtes estimulato -
rias, etc (Dreher et al., 1976; Marroco, 1976; Wiesel e Hubel, 1966). Entre-

tanto, para nossos propositos, sera suficiente enfatizar a organizacido dos



campos receptivos quanto as suas regioes de excitagao e inibigao.

No nivel cortical, consideraremos especificamente celulas do tipo
simples bipartidas (Hubel e Wiesel, 1962). 0 campo receptivo destas celulas
possuem, ao inves de regioces concentricas, duas regides, uma excitatoria e
outra inibitoria, dispostas Tado a Tado. Esta transformagao da organizagao
dos campos receptivos entre celulas do NGL e do cdrtex esta acompanhada de
transfermacoes funcionais significativas. Ao contrario das celulas do NGL,
estas celulas possuem pouca ou nenhuma atividade espontanea, apresentam se-
letividade quanto a orientagao do estimulo e muitas vezes mostram uma comple
ta preferencia quanto a direcao de movimento das condigoes estimulatorias so

bre seu campo receptivo. Neste trabalho trataremos da propriedade de orienta

cao seletiva.

A orientacac seletiva se caracteriza pelo fato de que celu-
las simples respondem com um aumento da frequencia de impulsos, quande con-
dicoes estimulatorias - tais como: uma borda reta formada pela Jjustaposicao
de uma area clara e outra escura, fendas luminosas ou barras escuras - 5ao
movidas sobre o campo receptivo destas celulas em uma direcao especifica
(Bishop et al., 1971). Mudando a diregao de movimento, existe uma redugao na
frequéncia de impulsos, até que, em uma direcdo 90" em relacdo a direcdo. de
resposta maxima, a celula deixa dé responder, isto e, o padrac de impulsos
mantem as mesmas caracteristicas da atividade espontanea (Henry et al., 1973;
Shilter et al., 1976). Celulas simples, com seletividade quanto a0 sentido
de movimento dos estimulos, respondem preferencialmente a um dos sentidos da
direcio de movimento (Campbell et al., 1968). Celulas do NGL nao apresentam
estas caracteristicas devide a simetria do campo receptivo. Sob as  mesmas
condicoes estimulatOrias especificadas acima, estas celulas respondem da mes

ma forma, qualquer que seja a diregac de movimento (Bullier et al., 1982).

Alguns modelos foram propostos para explicar estas propriedades.



0 primeiro modelo proposto foi dado por Hubel e Weisel {1962). A conjectura
deles € de que celulas simples estao conectadas diretamente a cdlulas do NGL
atraves de sinapses excitatorias. A regido excitatoria da célula simples se-
ria 0 resultado do alinhamento dos centros de um grupo de celulas do NGL,

enquanto que a regiao inibitoria formada pelas regioes inibitorias periféri-
cas destas celulas. A seletividade estimulatoria € explicada pelo éormato
alongado das regioes excitatorias e inibitorias devido ao alinhamento das ce
Tulas do NGL. Este modelo tem sido criticado com base em dados experimentais

obtidos desde entao (Lee et al., 1977; Silito et al., 1980).

No modelo de Bishop et al. (1971) & proposta uma estruturagao neu
ronal para células do tipo simples, com seletividade quanto ao sentido do mo
vimento de estimulos. Basicamente, este modelo consiste na disposicao dos cam
pos receptivos de quatro grupos de células do NGL, do mesmo tipo funcional,
sequencialmente ao longe de uma direcao. A propriedade de orientagao seleti-
va & o resultado das acOes inibitoria, desinibitoria, excitatoria e inibito-
ria, de cada um dos grupos celulares, respectivamente, conforme as condigoes
estimulatorias. A agdo excitatOria é feita diretamente sobre a célula corti-
cal, enquanto que, as agoes inibitoria e desinibitoria indiretamente através
de celulas corticais intermediarias. A desinibicaoc corresponde a uma inibi-
¢3o das cElulas inibitdrias. Este modelo possui algumas caracteristicas basi

cas em comum com o modelo que desenvolveremos nos capitulos subsequentes.

Outro modelo que mencionaremos, foi proposto por Marr e Hildreth
(1980), baseado em uma teoria computacional de detecgao de bordas. Este mode

1o & inconsistente com novos dados experimentais (Shiiler, 1982).

No proximo capitulo desenvolveremos a parte formal do modelo  que
proporemos. Na secgao 2.1, definiremos a unidade funcional do NGL, que réptg
senta as propriedades funcionais de uma celula genérica do NGL. Na secgao

2.2, introduziremos a relacao de similaridade entre os padroes de impulsos da



unidade funcional. Esta relacao & a ideia fundamental para a concepgdo de es
truturagoes de unidades do NGL, que definiremos na seccao 2.3. Ainda nesta
seccao, daremos uma demonstragao parcial da propriedade de brientagéo seleti
va destas estruturacoes. Nas aplicacoes do capitulo 3, mostraremos que o mo-
delo de estruturagao, que proporemos neste capitulo, representa uma base es-
trutural para a propriedade de orientagdo seletiva das células corticais do
tipo simples. No capitulo 4, faremos uma breve discussao a respeito da apli-

cabilidade e generalidade do modelo prdposto.

13 LA



Z - DESENVOLVIMENTO FORMAL
2.1. A Unidade Funcional do NGL

0 estimulo visual pode ser definido em termos da distribuicao Tumi
nosa sobre um planc P que intercepta 0s raios luminosos gque incidem sobre a
retina. Este plano substituira a tela de projecao mencionada na introducao.
Por uma distribuicao luminosa sobre P em um dado instante ¢, entendemos uma
descricao ¥ da densidade espectral de energia sobre o planc P no instante t.
Designaremos por Q o conjunto de todas estas descrigaes. Assim, as condigoes
estimulatorias sobre P durante um intervaio de tempo I poderdo ser especifi-
cadas associando-se a cada t €1 uma descrigﬁo“?e ¢>{ Entao, seja R o conjun-
to dos numeros reais. Um estimulo visual & uma fungao s de R em q) , tal que,
para cada teR, s{t) representa uma descrigao da distribuigao luminosa sobre

P. Denominaremos o conjunto dos estimulos visuais pelo sTmbolo 4.

A seguir, introduziremos uma operacao de compesicao em . Comegare
mos definindo a restricao de um estimulo a um subconjunto n3o vazio 4 de P.
Dado um estimulo €, & restrigdo de s ao conjunto 4 e uma fungao s]j,ta1 que,
para todo teR, siA(t) = s(¢t)|4, onde s{t)!4 e a descricac da distribuicio
luminosa dada por s(%} restrita aoc conjunto A. Agora, sejam s' e s” dois

elementos quaisquer de B. Definiremos a composicao de s’ e 2" em relacdo ao



conjunto 4 como sendo o estimulo {s’,e’,4), tal que, (g’,2",4)|A=15'l4 e

(e',s",A}{P - 4 = g"|P - 4, onde P - 4 & 0 complemento de 4 em P.

Consideraremos uma resposta como o padrao de descarga de impulsos
de uma celula em correlagdo com as condicoes estimulatorias. Para simplifi-
car, admitiremos que a ocorrencia de um impulso pode ser determinada .exata-
mente e que qualquer dois impulsos sac indiscriminaveis entre si. Por outro
lado, considerando-se que a atividade de impulsos de uma celula esta associa
do com as condicoes estimulatdrias durante um intervalo finito, da definicao
de estimulo visual, seque que a atividade celular devera ser especificada so
bre todo R. Nestas condigOes, o padrao de impulsos de uma resposta podera
ser representado por uma fungao caracteristica Ty onde 0 conjunto caracte-
rTstico X especifica todos os tempos nos quais ocorreram impulsos. Agora, se
ja'R' o conjunto de todas as funcbes caracteristicas Py tais que, 0 conjun-
to caracteristico X satisfaz a seguinte condicao: para quaisquer ¢, z"eX,
se t' # t” entao |t' - t"|>), onde a constante X corresponde ao periodo re-
fratario absoluto. Entao, para gqualquer padrao de impulsos existe um elemen-

to de R que representa este padrdo. Portanto, uma resposta e uma fungao ca-

- . r
racteristica de ;E.

A fim de definirmos a caracteristica funcional de uma celula,. ob-
servaremos dois aspectos associados ac processo de geragao de impulsos. Por
um lado, considerando-se as propriedades funcionais desta celula, o padrao
de impulsos de uma resposta sera considerado uma fungao das condigoes esti-
mulatorias. Por outro lado, devido aos fatores de natureza probabilistica
responsaveis pela variabilidade dos padroes de impulsos {Barlow, 1964;
Barlow e Levick, 1969), consideraremos a resposta como um evento probabilis-
ticd. Para ilustrar a superposicac dos aspectos funcional e probabilistico
dos padroes de impulsos, a figura 2 mostra uma sequencia de padrbes obtidos
de uma celula ganglionar, pela repeticao das mesmas condicoes estimulatorias.

Levando-se em conta estes dois aspectos de uma resposta, definiremos a carac



teristica funcional como uma funcao que para cada estimulo especifica um con
junto de possibilidades em ®'. Portanto, seja P(®') o conjunto de todos os
subconjuntos de K. A caracteristica funcional de uma celula do NGL & uma
fungao Fde B em P(RY, tal que, para todo sed, F(=) € o conjunto de todos
os padroes de impulsos que podem ser gerados pela celula com relagao 55 con-

dicoes estimulatorias dadas pelo estimulo s.

200 ms

FIGURA 2. Variagao dos padroes de impulsos de respostas com a repeticao das
condigGes estimulatorias. A seta indica o momento da ocorrencia de um flash

de Tuz de 2 ms de duracao. [Baseado na figura 8 de Levick e Zackas (19?0)].

Para definir o campo receptivo de uma celula vamos, inicialmente,
ver o0 que se entende por dominic de influencia. Um subconjunto nao vazio D
de P & um dominio de influencia de uma célula com caracteristica funcional
se e somente se, para quaisquer dois estimulos g’ e s", se s'|D = s"[D
entdo F(s’) = F(s"). E facil de se ver que o plano p satisfaz esta'écondigﬁo
qualquer que seja J. Portanto, P & um dominio de infludncia para qualquer ce

Jula do NGL. Definiremos o campo receptivo de uma celula do NGL como sendo o
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conjunto de todos os seus dominios de influencia.Note que, se D e um dominio
de influencia entdo as condjgoes estimu]atarias sobre o conjunto complemen-
tar de D nao tem quaTquer influencia sobre a atividade.da celula correspon-
dente. Consequentemente, a restricdo de um estimulo a qua]quer um dos domi-
nios de influencia desta celula sera suficiente para especificar o conjunto

de respostas possiveis da celula ao estimulo dado.

Nas proposigoes que se seguem consideraremos duas propriedades dos
campos receptivos com relagao a interseccao de seus elementos. Fet repre-
sentarao a caracteristica funcional e o campo receptivo, respectivamente, de

uma mesma celula.

Proposicao 1. Fe uma fungao constante se e somente se existem D e ¢ perten-

centes a © tal que a interseccao D ) ¢ e vazia.

Demonstragao. Sejalar uma funcao constante. Entao, dados s’,s"e€ &5, temos que
F(s?) = F(s"). Nestas condicdes, qualquer subconjunto de P satisfaz a condi-
cdo de dominio de influéncia para esta célula. Portanto sejam 4 e P - A dois
conjuntos complementares nao vazios. Entac 4 e P-4 gjertencen1 a € e
ANF-A=@, 0 que demonstra & primeira parte da proposigao. Suponhamos,
agora, que a interseccdo D ¢ & vazia. Dados dois estimulos quaisquer s' e
a", s = (s',8",D) & por definigao, ta1.que, s|D =3s'|Des|lP-D=2s"P-D.
Desta ultima igualdade e do fato que G < P - D segue que s|G = s"|G. Como D
e G sdo dominios de influéncia temos que F(s) = F(s") e F(s) =F(s"). Portan
to, Fle') = Fle”). Como ' e s sdo estimulos arbitrarios, concluimos que F

g constante.

Celulas com caracteristica funcional constante nao tem nenhuma fun

gac processual, e portanto, suporemos que Fnio & constante.

Proposicdo 2. Sejam D e ¢ dois elementos de €. Entdo a interseccio 0 N ¢ per

tence a €.



Demonstragao. Sejam s’ e s" dois estimulos, tais que, s'|DNG = 2"} DNG. Nes
tas condicOes, 0 estimulo s definido por {s’,s",D) tambem podera ser expres-
so por (s",s',GU(P - D)}. Da primeira destas expressoes, temos por defini-
¢ao que s|D = s'{D. Da segunda delas, temos que s{GU(P - D) = s"|GU(P - D)
e consequentemente g|G = g”|G. Como D e & pertencem a€, seque que
Fs) =F(s') = F(s"). Portanto, a intersecgdao PNG tambem & um dominio de

influéncia pertencente a €.

Para concluir esta secgao, observaremos ainda, que Se G & um

subconjunto de P que contem algum DeC entdo GeC.

2.2. A Correlagao Entre os Padroes de Impulsos

De acordo com a secgao anterior, celulas do NGL podem ser especifi
cadas atraves de seu campo receptivo € e de sua caracteristica funcional 55
Nas consideragOes que se seguirao, focalizaremos uma célula arbitraria do
NGL que sera identificada atraves do par f = (€,F). Nos referiremos a
esta célula por unidade f, ou simplesmente por f. 0 espago de resposta desta

unidade sera dado pelo conjunto R - U Fle). Reservaremos o termo 'resposta
sed
para designar os elementos deste conjunto,

Usando o campoe receptivo ie a caracteristica funcional da uni
dade f, podemos formular, mais especificamente, que uma resposta de f e uma
fungao das condi¢bes estimulatorias sobre qualquer um de seus dominios
de influencia. Em outras palavras, diremos que uma resposta de f e a
caracterizacao das condicOes estimulatorias sobre €. de acordo com a
caracteristica funcional F desta unidade. Conforme esta ultima formulagao,
para cada estimulo s, as condicdes estimulatorias dadas por s sobre um do-
minio de influencia D de f, possue as mesmas caracteristicas estimulatdrias
qualquer que seja DeC. Entretanto, esta caracterizacdo diz respeito apenas
as condigoes estimulatorias que influem na atividade da unidade f. Assim,

as condicoes estimulatorias sobre o complemento 7 - D de qualquer pet,
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nao participam desta caracterizagao. Alem disto, se s’ e s” 530 estimulos pa
ra 0s quais ¥(s') = F(e") entdo, para todo peC, as restrigoes s'[D e s"|D
possuem as mesmas caracteristicas estimulatorias. Isto porem, nao implica
que s'|D = s"|D para algum pe€. Agora, uma vez que, para todo ngfF(s),

ry caracteriza as mesmas condicoes estimulatorias dadas por s, diremos gue

qualquer duas respostas em ?{s) sao similares entre si. Neste caso, podemos
definir uma relacac de similaridade em R da seguinte forma: duas respostas

roer, sdo simjlares se e somente se existe um estimulo s, tal que,

Ty ryeff(s). Se as respostas ry €7y nao sao similares, diremos que sao dis

~ e ara ignar, res iva-
y ~ Ty €Ty 47y p designar, respectiva

mente, a similaridade ou dissimilaridade destas respostas. Obviamente que a

similares. Usaremos as notagoes r

relacdo de similaridade & reflexiva e simétrica sobre #. Além disto, para to
do sed, esta relacdo & transitiva sobre F(s). Quanto a transitividade da

relacao de similaridade sobre R faremos a seqguinte afirmacao.

Suposicgao 1. Seja £ o conjunto de todos os subconjuntos de & sobre os quais

a relagac de similaridade @ transitiva. Entdo, 4c® e maximal em £ se e

somente se existe sed, tal que, 4 = F(s).

Un conjunto em & maximal se e somente se nao esta contido propriamente em
nenhum outro conjunto de#%. Consequentemente, dados dois estimulos s’ e g7,
se Fle') = Fe”) entdo Fls') = F(s™), ou ainda, se F(s*) # Fls") entdo exis-

te Py ryerf(s’)U?(s”), tal que, ry 4 Py

Note que similaridade diz respeitc as respostas como um  todo.
Caracteristicas particulares entre os padroes de duas respostas dissimilares
sdo inacessiveis com esta definicdo. Entretanto, e possivel estender a defi-
nicao de similaridade de forma que poderemos comparar duas respostas com re-
- Tagcao a padroes de impulsos destas respostas limitados a intervalos finitos.
Para isto, vamos primeiro introduzir as seguintes definicoes. Seja 7« R um

intervalo gualquer, a restricao de uma resposta r, a0 intervalo I sera defi-
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nida por rXII = rX(t) para t€7. Observe que a restricao rFII especifica um
padrao de impulsos de comprimento I . Por outro lade, dado uma restrigao

rX]I, diremos que »r e ® & uma extensdo de rXII se e somente se rX(t) = rU(t)

U
para te€l, ou seja, se e somente se ¢ padrao de impulsos definido pela res-
tri@éo rXII esta contido em ry, sobre 0 intervalo T < R. Definiremos agora, a
similaridade de duas respostas ry € 7y COm retagao a um intervalo qualquer.

Seja 7 um intervalo contido em R. As restricoes rX[I e rle sao similares se

e somente se existem extensoes r e r, de pXJI e rle, respectivamente, tal

U
que ry; ~ ry. Portanto, para que os padroes de impulsos especificados pelas
restricoes rolT e ry|I'sejam similares e necessario que estes padrGes este-
jam contidos, respectivamente, em duas respostas similares r, e 7, sobre o

intervalo I. No que segue, usaremos as mesmas notagoes introduzidas para

expressar a similaridade e dissimilaridade de duas respostas com relagac as

restricoes de respostas.

A similaridade entre padroes de impulses de mesmo comprimento deve
depender apenas da existencia destes padroes em posicoes correspondentes so-
bre respostas similares. Neste caso, a condicao de similaridade, na defini-
cao acima, pode parecer restrita quanto a sua generalidade. Entretanto, ob-
servaremos que se ry e uma resposta possivel da unidade £ a um estimule s
entao rU’, definido por rU'(t) = ru(ﬁ + 1), 2€R, sera uma resposta possivel
desta unidade ao estimulo s’ definido por s’(¢) = s(¢ + 1}. Consequentemen-
te, se rU’ e rV’ sao respostas similares, tais que, para algum intervalo o,
as restrigoes rU’IJ e rv’lJ especificam os mesmos padroes de impulsos que

ryll e ry|I, respectivamente, entao existem respostas r, ey, satisfazendo a

condicao de similaridade entre as restricgoes rXII e PYII’

Considerando-se a similaridade de duas respgstas quaisquer, com
relacdo a intervalos de comprimento menor do que o periodo refratario abso-
Tuto, apenas os fatores de natureza aleatoria das respostas serao evidencia-

dos. Consequentemente, restricoes especificadas por estes intervalos sempre
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serac similares. Para justificar estas afirmacoes, considere um intervalo I,
tal que, |Il<X. Da definigdo de A, segue que o padrdao de impulsos especifi-
cado por cada restrigao podera conter no maximo um impulso, em algum te& 7.
Condigbes deste tipo sao puramente probabilisticas sob certas condigbes esti
mulatorias, como por exemplo, durante o registro da atividade espontanea, e
portanto sempre existirac respostas similares satisfazendo as condigoes espe

cificadas pelas restricoes com relagao a I.

Por outro lado, considerando-se restrigoes com relacac a interva-
los suficientemente grandes, os fatores determinantes da similaridade ou dis
similaridade destas restrigbes serao as caracteristicas dos padroes de impul
sos que sao funcao das condicbes estimulatorias. Quanto a isto, admitiremos
que se duas respostas saoc similares sobre qualquer intervalo suficientemente
grande, entao estas respostas poderao ser atribuidas a um mesmo estimulo.

Formalizaremos esta suposigao da seguinte forma.

Suposicac 2. Dadas duas respostas ry € ry,, Se para todo intervalo finito

TR, I’XII ~I'_Y|I entac Ty = Ty

Obviamente gque se duas respostas sao similares entao qualquer par
de restrigoes correspondentes destas respostas serao similares. Portanto, te
mos gue para'duas respostas guaisquer Py & Pys Ty ~ 1y SEE somente se, para
todo interva]d finito IR, rXII — ry|I. Assim, se ry e ry sao duas respos-
tas dissimilares entao existe um intervaio finito I, tal que, rX!I +.ryfI.
Observaremos ainda, que se erI + rY|I entao, para todo intervaio J que

contem I, rX|J + rflJ‘ Daqui por diante, a menos de referencia exp]icité ao

contrario, consideraremos somente restrigoes com relacao a intervalos fe-

chadgs.

No desenvolvimento que se segue, fixaremos duas respostas r, & r,
g suporemos que estas respostas sao dissimilares. Designaremos por J’o con-

junto de todos os intervalos fechados sobre os quais r, er, sap dissimila-
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res. Das observagbes que fizemos no paragrafo anterior, seque que Jo e um
conjunto nao vazio e que, se T€ Fentio todo intervalo J<R, tal que, J>7,
tambem pertence a :f Diremos que um subconjunto € de J & um encaixe de inter
valos se, para qualguer dois intervalos J, ke€, uma das seguintes condicoes
e satisfeita: JCk ou JDK. Pelo Principio Maximal de Hausdorff, para todo
encaixe EcSexiste um encaixe maximal €' de J que contém €, ou seja, €' @
tal que, se E2E' entao €= €'. Antes de mostrarmos que todo encaixe maximal
de J define um intervalo minimal em Jo, isto &, um intervalo red, tal que,

se IDJ, para algum Jej, entao I = J, demonstraremos o seguinte lema.

Lema 1. Seja I = [a,b] um intervalo qualquer. Se I'X]I ~ PY|I entao existe um

intervalo aberto J contendo 7, tal que, ry|J —r».|J.

Demonstragao. Sejam r, e r, duas extensoes similares das restricoes rX|I e
PY|I, respectivamente. 0 conjunte 4 definido pela interseccac do intervalo
aberto {a - X,a) com a unido dos conjuntos caracteristicos X, ¥, U e V, pos-
sue no maximo quatro elementos. Isto porgue, cada uma das respostas Pys Ty
r,er, podera conter no maximo um impulso durante o intervalo (a - X,a}, on
de A & o perfodo refratiario absoluto. Da mesma forma, o conjunto B definido
pela intersecgao {b,b + A) N (XUYUU UY) contem no maximo quatro elementos.
Agora, sejam.a' e b' definidos por: ¢' = mim {|a - x”xe.&l} se A # [ﬁ ou en-
tdo @ = A se 4 = ff; b' @ obtido substituindo-se ¢ e 4 por » e B, respectiva-
mente, nestas expressoes. Entao, o intervalo aberto J = (¢ - a*,b + b') con-
tem 7 e e tal que, para todo t€.J, r(t) = rU(t) e r‘f(t) = rV(t). Consequen-

temente, r_|J ~rl,|J.

%!

Proposicdo 3. Seja £' um encaixe maximal de intervalos em J. Entio T = O s

JeE

& um intervalo minimal em J.

Demonstragac. Como a intersecgao de intervalos fechades e um intervalc fecha

do, temos que I = Q?‘J e um intervalo fechado. Da definigdo de encaixe e da
L Je
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condigcac [JIIB)\_ para todo Je(f, segue que |I|> A. Supondo-se que rXII ~ ry|I,
pelo Tema 1, existe um intervalo aberte J contendo I tal que rX|J ~ PY|J. Mas
neste caso, pode ser demonstrado que J tambem _contém algum intervalo L £'.
Isto implica que PX|L - :YIL, 0 que e uma contradiga@o. Consequentemente, T de
ve pertencer a dﬁ Da definigac de encaixe maximal e da definicao de 7, segue

que I & um intervalo minimal em J.

Agora, seja O o conjunto de todos os intervalos minimais de j
Como .veremos a seguir, o conjunto ® da uma descricdo da dissimilaridade en-
tre as respostas ry € Ty Seja 7 um intervalc pertencente a . Pelo fato de
que red, temos que r-X|I + rY|I. Por cutro lado, pela propriedade de ser mi-
nimat em &, para qualquer J<I, rX|J ﬂry]J, ou seja, qualquer restricao adi-
cional dos padroes de impuisos especificados pelo intervalo I sobre as respos
tas r, e r, resulta em padroes de impulsos que sao similares. Devido a estas
condigoes, concluimos que o intervalo minimal I especifica sobre r, € r,um
par de padroes dissimilares elementar. Diremos simplesmente que I especifica
uma dissimilaridade entre roer. Assim, £ @ o conjunto que especifica todas
as dissimilaridades entre as respostas r. e PY' Outra caracterizacao dos in-
tervalos minimais diz respeito ao comprimento destes intervalos. Sejam T e J
dois intervalos de ®, tais que, |I]<]J|. Como quaiquer intervalo L contido
em J e tal que |L] = |I| especifica padroes de impulsos similares, - devemos
concluir que a dissimilaridade entre os padroes de impulsos de r,er sobre
7 & maior do que sobre J. Portanto, interpretaremos o comprimento de um inter
valo 7 € © como uma medida do grau de dissimilaridade dos padroes de impulsos
das respostas r. e r, sobre este intervalo. Quanto menor for o comprimento do

intervalo I, maior sera o grau de dissimilaridade dos padroes de impulsos es-

pecificados por este intervalo sobre rX e ry.

Em geral, designaremos por Q(rx,rf) 0 conjunto de intervalos mi-
nimais das respostas ry e s Obviamente que se PX e Pl’ forem respostas simi-

lares, D(r ,ry) € um conjunto vazio. £(4,B) representara o conjunto

X
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{O(ry.7y)| (ry>ry) €AXB}, onde 4 e B sdo dois subconjuntos ndo vazios de ®.

2.3. A Estruturacgao Funcional no NGL

Seja T uma transformacac bicontinua de P em P. Para cada sed, de-
signaremos por s;, o estimulo resultante da aplicacao da transformagao T
sobre P, ou seja, sT{{p} = g|{7(p)} para todo peP. Dadas duas unidades

(€, 5F) e (E',%") do NGL, diremos que £/ e 7 - equivalente a f se e
somente se existe uma transformagao bicontinua T, tal que, F(s) =?”(5T) para
todo se€g). Podemos mostrar que 0s campos receptivos destas wunidades tambem
estao relacionados pela transformacao 7. Observe que a transformagao inversa

7' de T tambem & bicontinua. Alem disto, a composicao de 7 e 7°'e uma trans-

formagao identidade.

Proposicac 4. 0s campos receptivos das unidades f e £’ sao tais que

€= {r(n)|pet}.

Demonstracao. Sejam s, st;S, tais que, s|T{D) = s'|7(D) para pe€. Da obser
vagao acima, segue que ¢|7(D) = s'|T(D) se e somente se ST“"D = 83’»-111)' Uma
vez que peC, esta Gltima igualdade implica que fF(sTﬁJ = Sﬁsé_J. Usando a
T - equivalencia entre F' e f, obtemos quefts) =§(5T-l) :’3/(51'.-1) =Fls"), e
portanto, T(Djeﬁ’. Agora, demonstraremos que para todo ce€'existe pe€, tal
que, G = T(D).“ Para isto, basta mostrar que se ¢eC' entdo 774¢)eC. Se-
jam s, s'e @, tais que, s|776) = 'l 77(G). Porem, s|T7(¢) = s'|7(G) se e
somente se ST|G = 52’1|G. Por um raciocinio anzlogo ac que fizemos a pouco
cbteremos que F(s) =T(3T) :3:4(52‘,',) =F(s'). Portanto, 77{¢)e€, o que comple

ta a demonstragao da proposigao.

Daqui por diante, 7 designara uma translagao do plano P, definida
por um vetor 7 em P. Nestas condigoes, os campos receptivos das unidades f e
£' s3ao tais que, para todo ceCexiste um peT, tal que, ¢ coincide com o

deslocamento de D na direcdc ¥, a uma distancia |F|. Alem disto, pelo fato
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de que, para todo 8€,Q8, s|D e sTiT(D) representam as mesmas condicbes esti-
mulatorias com relacao as unidades 7 e f', respectivamente, e da igualdade
F(s) =5'""(3T), concluimos que f e f' possuem as mesmas caracteristicas funcio
nais. Portanto, f e f' sao duas unidades equivalentes a menos de um desloca-
mento T entre seus campos receptives. Suporemos explicitamente que [Di# O,
uma vez que para |‘13|= 0, €=Ce consequentemente Z¥(s) =§ts) para todo sed.
Isto implicaria que, em termos de similaridade entre as respostas das unida-
des f e f', estas unidades seriam indiscriminaveis. Agora, como para qual-
quer estimulo s, sTecﬁ, temos que, para todo estimulo s existe s'eg, tal
que, F(s) =?'rq('s’). Portanto, o espa¢o de respostas ® & o mesmo para ambas as
unidades, bem como as relacgoes de similaridade definidas sobre ¥. Consequen-
temente, sera possivel aplicar o desenvolvimento da secgao anterior conjun-

tamente com relagao as unidades fe f'.

Como veremos, uma condigac suficiente para que exista algum estl-
mulo para o0 qual as unidades f e f' possam eventualmente ter respostas dissi
milares, e a existencia de dominios de influencia que nao sao comuns a ambas
as unidades. Esta condigcao pode ser garantida, supendo-se que todo  campo
receptivo tem pelo menos um dominio de influencia limitado. Diremos gque um

subconjunto 4 de P e limitado, se 4 pode ser circunscrito por um circulo de

raio finite, schre P.

Suposicao 3. Qualguer unidade do NGL possui um deminio de influencia limita-

do.

Proposicac 5. Os conjuntos €e €' sio diferentes.

Demonstracaon. Vamos supor que f=€f. Como €= {T(D)|DE‘€}, segue que, para
todo pe€, 7{p)e€. Agora, se'j;a Ge€ um dominio de influencia limitado.
Entdo G, T(6)e€ e pela proposicdo 2 a intersecgao Gy = ¢Nr(g) tambem per-
tencente a €. Da mesma forma @

2
repetido indefinidamente. Entretanto, como ¢ e limitado por um circulo ¢ e

=G ﬂT(G1 ye €. Este procedimento pode ser
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para a iteragao de ordem m, G = GﬂT(Gm ,) tambem devera estar circunscrito
-1

por um circulo ¢’ definido pelo deslocamento de ¢ a uma distancia|m?P|na di-

re¢ao B, apds um numero finito de iteracOes obteremos uma intersecgao vazia.

Pela proposicao 1, F& constante, ao.contrario do que supomos. Logo, € #°C.

Com os argumentos desta demonstracao pode ser mostrado que a desigualdade

€ # C'deve-se ao fato de que cada campo receptivo contém elementos que ndo

pertencem ao outro,

Proposicdo 6. Existe um estimulo s para o qual F(s) # Fls).

Demonstracac. Yamos supor que, para todo sed, Fls) =Fls). Agora, sejam
s', s"e g, tal que, s'|D = s”|D para pe€. Da definigdo de dominic de influ-
encia e da suposicdo inicial, segue queF(sr) = Fls!) =Fls") =Flsm). Isto
implica que D tambem pertence a ! Consequentemente,‘fcef Permutando-se T
e €'no que estd acima, obteremos que ©<T. Portanto, seque que €=, em

contradicdac com a proposicao anterior. Logo, a hipotese inicial e absurda.

Como consequencia da suposicac 1, Fle) #Tfs) implica que existe um par de

respostas (rX,rY)eﬁ:(s)Xffs), tal que, ry 4 Ty Por outro lado, esta desi-

gualdade deve-se ac fato de que com o deslocamento dos campos receptivos, as
caracteristicas estimulatorias do estimulo s em relacdo as unidades £ e f’
nao sao as mesmas, isto &, para todo DeC, s|D.e s|7{DP) ndo possuem as mes-
mas caracteristicas estimulatorias de acordo com a caracteristica funcional
destas unidades. Portanto, concluimos que o deslocamento entre 0$ campos re-
ceptivos Ce€'e uma condicdo necessaria e suficiente para a existencia de
dissimilaridades entre as respostas das unidades f e £'. Com esta conclusao,
estamos viabilizando a formulagao de uma estrutura funcional (f,f’) composta
pelas unidades f e F'. A base logica desta estruturacac esta fundamentada na
correlacao entre os padroes de impulscs dés unidades F e f’, e portanto, con

sideraremos suas propriedades nestes termos.
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Comecaremos observando que, dadoc um estimulo s, a resposta de
(£,F") ao estimulo s e um par de respostas (rX,rY)eEF(s))(Sﬂ(s). Neste caso,
Fs)XF(s) representara o conjunto de todas as respostas possiveis desta es-
trutura ao estimulo s. Diremos que um subconjuntd # de 7 & um dominio de
influéncia para (f.f') se e somente se, para todo s’, s"cd, se s'|H = s"|K
entio O F(s"), Fls')) = D( F(s"y, Fs"}). Designaremos por %o campg re-
ceptivo da estrutura funcional (f,f'). A sequinte proposicao estabelecera a

relacao entre % e os campgs receptivos das unidades componentes.

Proposicao 7. Se D e G sdo dominios de influencia das unidades fe f', res-

pectivamente, entao DUGE 5.

Demonstracdo. Sejam s’ e s” estimulos tais que s'[DUG = s"|DUG. Como D es-
ta contido em DUG, s'|D = s"|D e portanto Fis') =F(s”). Fazendo © mesmo
para G obteremos que 3:’&3') =3:i(s”). Consequentemente, ©( F(s"),Fls")) =

= O Fls"), Fls™)), o que demonstra a propesicio.

Portanto, o conjunto &= {DUG](D,G)ef,Xﬁ'}estE contido em &. Por outro
lado, se s’ e s” forem tais que F(s') = "J'J"(s’) e Fls”) = 3:'!(3”) entao
D( ?(s’),?fs’)) = O(F(e"),Flem)). Entretanto, isto nao implica em
') =Flem) ouFls') =Fle”). Consequentemente, ndo & verdade que todo

- . .~ . t
Heﬁ@ & necessariamente uma unido de elementos de Ce T,

Antes de considerarmos a propriedade de seletividade estimulatoria
da estrutura (f,f'), vamos ver 0 que se entende por um est?mu_]o orientado.
Seja A um subconjunto de P e ¥ um vetor em P. Diremos que as condigoes es-
timulatorias s(t) tem orientacdo u sobre 4 se e somente se, para todo pe4,
s(t)|{p’} = s(t)|{p"} para quaisquer dois pontos p’, p”e ANL5(p), onde La(p)
e uma reta na direcao @ p;ssando sobre 0 ponto p. Se s e tal que, para todo
teR, s(#) satisfaz as condigoes acima, diremos que s & um estimulo com ori-

entacao I sobre 4.
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Proposicae 8. Se s € um estimulo com orientacao ¥ sobre algum He & entdo

O(F(e),F (s)) = 0.

e
e —

Demonstracac. Seja s’ um estimulo orientado na direcdo ¥ sobre P, tal que,

s}# = s'|#. Definindo-se £ = UG, onde (,6)eCXC’, teremos que 7(E)>7(D),
e portanto, £ e T(E) pertencem a €. Isto implica que E' = ENT(E) tambem per

tence a T Da definicac de s' segue gue s' = Assim, s'|E’ = S,HE’, e con

S’_;"
f i . -~ .
sequentemente, F(s') = ?(Si:)' Da equivalencia entre f e f’ segue que

Fls') = }"(s’). Portanto, £(F(s'},F(s’))
= g'|H para ze$h, segue que 9(?(3),3”(3))

f. Como s’ € tal que, s|# =

n

#, como queriamos demonstrar.

Para que F(e) =3:fs), e suficiente que s tenha as mesmas caracte -
risticas estimulatdrias em relagao as unidades £ e f'. Por outro 1lado,

T(s) =F(s) se e somente se O(F(s),F{s)) =#. Portanto, a condigio

D(Fle).F(s)) = & ndo implica que s & um estimulo com orientagao 3 sobre

algum # <€ &



3 - APLICAGOES

0 mecanismo de descarga de impulsos em uma celula neuronal e uma
funcao do nivel do potencial de membrana celular (Rodieck, 1973). Em celulas
corticais, com a propriedade de orientacao seletiva, este nivel de potencial
¢ regulado pela integracao de efeitos excitatﬁfios e inibitorios que atuam
sobre a membrana celular atraves das sinapses {Creutzfeldt e Ito, 1968). Ce-
Tulas do NGL atuam diretamente sobre celulas corticais atraves de impulsos
monosinapticos excitatorios ou indiretamente, por meio de celulas intermedi-
arias do cortex, através de impulsos disinapticos inibitorios (Toyama et al.,
1974). De acordo com a estruturacac basica que desenvolvemos no capitulo an-
terior, faremos as seguintes suposi¢les com relacao a uma celula cortical es
pecifica:

#. 0 mecanismo de descarga de impulsos da celula cortical esta ba
seado em uma correlacao entre os padroes de impulsos menosinapticos excitato
rios e disinapticos inibitorios.

iZ. Os impulsos monosinapticos excitatorios e disinapticos inibito
rios provem de duas celulas vizinhas do NGL, com as mesmas propriedades fun-

cionais e campos recéptivos com um deslocamento relativo.

Atraves destas suposicOes, associaremos a celula cortical uma

estrutura do tipo {f,f'), na qual as componentes f e f' corresponderao as ce
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Tulas com impulsos monosinapticos excitatdrios e disinapticos inibitdorios,
respectivamente. Tambem nos referiremos a estas celulas como as componentes
excitatoria e inibitoria. Para fins de argumentagao, usaremos as notacoes e

especificagoes dadas no capitulo anterior, aplicadas a estas componentes.

Considerando-se que cada impulso deve ter um efeito pods-sinaptico
temporalmente limitado sobre a celula cortical, conclui-se que o periodo de
integracao dos efeitos excitatorios e inibitorios sobre a membrana celular
tambem & temporalmente limitado (cf Creutzfeldt e Ito, 1968). Isto implica
que, a cada instante £, existe um intervalo de tempe correspondente §(t).,
tal que, somente os impulsos gue tiverem chegado a celula cortical durante
este intervalo, terao seus efeitos pos-sinapticos integrados de forma a in-
fluir no mecanisme de descarga de impulsos no instante £. Definiremos &(¢)
como o periodo de integracao dos efeitos pos-sinapticos no instante #. Assim,
se para cada pr-:;E, interpretarmos t€ X como sendo o tempo de chegada do im-
pulso correspondente a celula cortical, dadas duas respostas ry €1y das com
ponentes F e F', respectivamente, somente os impulsos contidos nas restri-
coes rxjg(t) e rY[S(t), terao qualquer influencia sobre.o mecanismo de impul
sos no instante ¢ . Se Iep(rX,ry) e tal que T4 &(t) para todo teR,
entdo a dissimilaridade entre roexr. correspondente a 7, nao tera influ
éncia sobre o mecanismo de impulsos em qualquer instante £. Portanto, conclui
mos que o periodo de integracdo $(%) estd associado com a resolugdo de dissi

milaridades entre as respostas das componentes f e f’ pela celula cortical.

A A seguir, estabeleceremos uma correiagao entre a atividade de im-
pulsos da célula cortical e os padroes de impulsos das componentes f e f'.

Celulas corticais do tipo simples nac alteram a caracteristica de seus pa-

drBes de impulsos espontaneos quando estimuladas com estimulos  uniformes

(Hubel e Wiesel, 1962). Para formalizar as condicoes estimulatorias corres-

pondentes a esta estimulagao, sera suficiente definir s como um estimulo,

tal que, para todo z€R, s(z) € uniforme sobre ¥, para algum #e . Definido
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desta forma, s satisfaz a condigao de estimulo orientado para qualquer dire-
¢ao, em particular, na direcao ™. Pela proposicao 8, segue que 0 conjunto
g)(EF(s),EFTs)) e vazio. Assim, quaisquer que sejam as respostas das compo-

nentes F e 7' ao estimulo s, nao existira dissimilaridades entre elas. Por-

tanto, suporemos que na auseéncia de dissimilaridades entre as respostas das -

camponientes f e f', o padrao de descarga de impulsos da celula cortical tera
a caracteristica de atividade espontanea;_Coﬁsequentemente, 0 aumento ou dimi
nui¢do da frequencia de impulsos desta celula, em relacao a atividade esponta
nea, devera estar associado com as dissimilaridades entre os padroes de impul
sos das componentes f e f'. Vamos atribuir o aumento ou diminuigao da frequen
cia de impulsos a efeitos excitatorios ou inibitorios, respectivamente, sobre
o mecanismo de descarga da celula. Entao, se supusermos que adigcac de impul-
s0s monossinapticos excitatorios ou dissinapticos inibitorios sobre padrfes
de impulsos similares resultam em efeitos excitatorics ou inibitorios sobre
0 mecanismo de descarga e que as dissimilaridades entres duas respostas se ca
racterizam por impulsos adicionais com relacao a padroes de impulsos simila-
res, poderemos concluir que o aumento ou diminuicdo da freguencia de impulsos
da celula cortical estaoc associados com as dissimilaridades dos padroes de im

pulsos das componentes F e f’, que forem resolvidas, de acordo com a frequen~

cia relativa de impulsos destas componentes.

Agora, com relagao 5-1nténsidade-das acoes excitatorias e inibito-
rias das dissimilaridades sobre o mecanismo de impulsos, uma vez qué cada dis
similaridade representa um par de padroes de impulscs que sao apenas dissi-
milares, deveremos supor que toda dissimilaridade, independentemente de seu
grau de dissimilaridade, exerce uma acao de mesma intensidade sobre este me-
canismo. Entretanto, quanto maior for o grau de uma dissimilaridade, menor
sera 0 espago dé tempo para que egta dissimilaridade exerca sua acao. Conse
quentemente, sera possivel exercer um numero major de efeitos sobre o meca-
nismo de impulsos, durante um certo intervalo de tempo, quanto maior for o

grau das dissimiTaridades. Portanto, concluiremos que o grau de dissimilari
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dade entre os padroes de impulsos das componentes £ e f! esta associado
com a razao das alteragoes da descarga de impulsos, e consequentemente, com

a amplitude da frequencia de impulsos da celula cortical.

Devido a irregularidade dos padroes de impuisos, podera ser difi-
cil detectar, em uma Unica resposta, as caracteristicas dos padroes de impul
sos que sao funcao das condigoes estimulatorias. Para superar esta dificul-
dade, a tecnica usada em neurofisiologia consiste na elaboragdo de histogra-
mas {Gerstein, 1960). Um histograma & elaborado a partir das respostas de
uma série finita de repeticoes do mesmo estimulo e representa a frequéncia
media de impulsos das respostas componentes, durante cada intervalo de tempo
em que e subdividido. No caso da atividade espontanea ou de repouso, que se
caracteriza por padrbes de impulsos aleatorios (Barlow e Levick, 1969),0 gra
fico de frequencia de impulsos do histograma apresenta as mesmas caracteris-
ticas durante os periodos correspondentes a esta atividade. Isto porque, pa
droes aleatorios nao contribuem consistentemente quando combinados em um his
tograma. Por outro Tado, as caracteristicas dos padroes de impulsos,que S3o
consistentes entre si, contribuem cumu?ativamente.uﬁssim, excitagoes e inibi
cOoes da descarga de impulsos de uma celula, que sao consequencias das condi-
coes estimulatorias, resultam em um aumento ou diminuigao, respectivamente,
da amplitude :da freguencia de impulsos dada pelo histograma, em .relagao a

frequencia da atividade de repouso.

A partir das consideracoes que fizemos nos paragrafos acima, desen
volveremos o sequinte metodo para especificar as caracteristicas gerais do
histograma da ceélula cortical atraves dos histogramas das componentes f e
f'. Sejam H} e H2 0s histogramés das respostas de f e ' , respectivamente.
Como a amplitude do grafico de um histograma, sobre cada uma das suas subd?;
visoes, representa a frequéncia media de impulsos das respostas - componentes
durante o intervalo correspondente, com a sobreposicgao de H] e H, obteremos

uma estimativa da frequencia relativa dos padroes de impulsos entre as res-
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postas de £ e f/ . Vamos entao, atribuir as diferengas entre 0s graficos
de H1 e H2 ds dissimilaridades entre as respostas que compﬁem estes histogra
mas. Desta forma, o grafico da diferenga entre H] e H2 podera ser interpre
tado como o grafico das dissimilaridades entre as respostas de f e £/ . Ago
ra, considerando-se os efeitos dos impulsos das componentes f e £/ sobre a
celula cortical, perfodos em que a amplitude do grafico de H] for caracteri-
zadamente major do que a de H,, representardao perfodos de efeitos excitato-
rtos sobre o mecanismo de impulsos desta celula, caso contrario, representa-
rao periodos de efeitos inibitOrios. Alem disso, a amplitude da diferenca
entre estes graficos pode ser interpretada como uma medida do grau das dissi
milaridades entre as respostas que compdem Hy e H,. Assim, quanto maior for
esta diferenga maior sera o efeito excitatdrio ou inibitorio dos periodos
correspondentes. Consequentemente, a amplitude do grafico da diferenga en-
tre H] e H2 devera estar associada com a ampTlitude da frequencia de impulsos
do histograma da celula cortical. Portanto, atraves da soma algebrica dos gra
ficos de HT e H2, deveremos obter uma caracterizacao do perfil do histograma
da celula cortical sob as mesmas condigﬁes_gg}igglggﬁﬁigg. Na pratica, a
aplicacao deste metodo possui certas restricoes, uma vez que os histogramas
obtidos experimentalmente nao satisfazem necessariamente as condigbes de es-
truturacao implicitas neste metodo. Entretanto, e possivel encontrar algu-

mas situacbes bastante favoraveis.

Para as aplicagoes abaixo, faremos uso dos diagramas dados na figu
| ra 3. Estes diagramas sao esquematizagOes dos perfis de histogramas da celu-
la cortical do tipo simples com relagao aos estimulos mostrados acima ddsdia
gramas. Os estimulos, consistem em barras Tuminosas movidas sobre o campo
receptivo destas c&lulas, localizadas pelos circulos, na direcao e sentido
1ndicad05'%e1os vetores. Embora o metodo que desenvolvemos diga respeito a
celulas do NGL, o fato de usarmos celulas ganglionares nao implicara em al-

teracoes significativas no resultado deste metodo. Isto porque, histogramas

de celulas da retina e do NGL, com as mesmas propriedades funcionais, pos-
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suem caracteristica similares sob condigoes estimulatorias equivalentes.

Alem disto, via de regra, a projecao celular da retina sobre o NGL & tal que,
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FIGURA 3. A-D Diagramas esquematicos dos histogramas de uma c€lula cortical
(Diagramas superiores) e de uma celula ganglionar {Diagramas inferiores) cor
respontes aos movimentos de uma barra luminosa sobre seus campos receptivos.

A direcao dos movimentos em Ae & e perpenticular a dos movimentos em Be I .

[Baseado na figura 2 de Lee et al. (1977)]

apenas celulas com as mesmas propriedades funcionais estao ligadas sinaptica
mente. Em geral, trés (22} ceélulas ganglionares convergem sobre cada célula
do NGL (Cleland et al., 1971). Por outrc lado, estes histogramas sdo particu

larmente apropriados para aplicar o metodo considerando-se que 63% dos impul
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sos da celula cortical podem ser associados a impulsos da ceélula ganglionar.

Antes de passarmos as aplicacOes faremos algumas consideracOes teoricas.

Definiremos por 8o 0 estimulo que descreve uma barra luminosa des-
locando-se sobre P com velocidade @. Durante um intervalo T a barra atraves
sa um dominio de influencia limitado # da estrutura (f.f'). Vamos supor gue
o comprimento desta barra e suficientemente grande para que S satisfaga as
condicoes de um estimulo orientado sobre #. A orientacao da barra e
perpendicular ao vetor %. Agora, seja At = |B|@|cos(e), onde ® € 0 angulo
do vetor ¥ em relacao a¥. Se supusermos, sem perda de generalidade, que
H = DUT(D) para DeT, entao as restricoes Sa';ID e aﬁ|T(D) sao tais que, para
todo t€ R, sﬁ(t)]D = Sﬁ(t +At)|T(D) {Observe que estamos usando a componen-
te f como referencia). Em outras palavras, o estimuto ss representa as mes-
mas condicoes estimulatorias em relacao as componentes £ e f£'a menos de uma
defasagem temporai At¢. Consequentemente, o conjunto de respostas possiveis
destas componentes, 37(35) e '5’”(85), sao. tais que, para todo rX€§Q R

rXef(sﬁ) se e somente se existe I’yeg'd(sﬁ)- satisfazendo a condigao rX(t) =
= ry(t +At) para todo t€R. Ou seja, as respostas em 37(35) e }’f(sﬁ) $a0
as mesmas a menos de uma defasagem A#. Nestas condicoes, poderemos  supor
que os histogramas H] e H2’ correSpondentes aos conjuntos de respostas
37(55) e ?’(55), respectivamente, sao identicos a menos de uma. defasagem
At H2 estara deslocado d direita ou esquerda de 'H], conforme Az for major
ou m“enor do que zero. Se e for iqual a 90°ou -90°entao At = 0. Nestes casos,
Flsy) = 3’”(35) e portanto i)(?’(sw),’j:’"(sw)) = f. Este resultado também pode
ser obtido usando-se a proposigao 8, uma vez gue para aqueles valores de s,
S satisfaz a condicao de estimulo com orientacdo T sobre #. Naturalmente
que para A+ = 0 os graficos de H, e H, coincidem, e portanto, o grafico da
diferenca @ nulos Assim, para estes casos o histograma da celula cortical se
ra caracterizado por uma atividade de repouso, 0 que esta de acordo com a in
terpretacao de $( 37(83),3"’(55)) = §. Por outro lado, a desafagem entre as

respostas de f(sa) e}’(sﬂ’) sera maxima quando & = 0" ou 180° Nestes casos, a
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direcao de movimento da barra esta na direcdao do deslocamento entre os cam-
pos receptivos das componentes f e f'. Dado que ¥ € constante para tode o,
as defasagens estarao entre os extremos -[Bf}e[HID]. Nas consideracbes que
se seguirao, denominaremos a amplitude maxima do grafico de um histograma

por amplitude do histograma.

Especificamente, uma celula cortical com orientacio geTetiva, se
caracteriza pela existéncia de um ou dois picos no grafico da  amplitude
do histograma em fungao do vetor deslocamento da barra. No caso de dois pi-
cos com pontos de maximo bem caracterizados, os vetores correspondentes  3s
amplitudes maximas destes picos formam um angulo de 180°entre si. Vamos deno
minar estes vetores de vetores de maximo. A Targura de cada pico, ha 1/2 do
valor da amplitude maxima, pode variar entre *10°e #50°em torno do vetor de
maximo. Para vetores por volta de 90° em relagao aos vetores de maximo, o0s
histogramas representam a atividade de repouso da celula cortical (Campbell
et al., 1968). Agora, fazendo-se a suposicac de que, para qualquer direcao e
sentido do movimento da barra, o histograma da componente f € o mesmo, pode
mos demonstrar que os vetores de maximo coincidem com os vetores para o0s
quais a defasagem At e maxima. Em vista da suposigao e do fato que cos{s) =
= cos{-8), se W' e B” sao dois vetores formando angulos 8' e 6" = -6' em re-
lagao a T entao os grﬁficos das -diferengas entre os histogramas das componen
tes f e F', correspondentes aos estimulos s;w'e Sy sao identicos. Entao ,
considerando-se que a amplitude maxima do grafico da diferenca esta associa
do @ amplitude do histograma da celula cortical sob as mesmas condigoes esti
mulatdrias, se %' & um vetor de maximo e e' # O ou 180, entdo 7" também & um
vetor de maximo e forma um angulo de 2e' ou 360" - 20" comw’. Entretanto, o
angulo entre vetores de maximo € de 180°% e portanto, devemos ter e' = 90°ou
-90° Mas, para estes casos Az = 0, e consequentemente, 0 histogréma corres-
pondente a %jr representa a atividade de repouso da celula cortical. Conc]qi

mos que, se w corresponde a um vetor de maximo entao seu angulo com o vetor

T & de 0 ou 180° Com relacdao a suposicac acima, observaremos que, em geral,
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celulas do NGL possuem campos receptivos com simetria radial (Bullieretal.,

1982). Isto garante uma aproximacao razoavel desta suposicao. A seguir, mos-
traremos que as propriedades da celula cortical, -na figura 3, podem ser
explicadas a partir das condicoes de estruturacao postuladas no injcio deste
capitulo. Especificamente, mostraremos que os campos receptivos das componen
tes desta estruturagao estao dispostos conforme a figura 4D. Neste esquema,
esta representado o deslocamento do campo receptivo da componente inibitoria
em relagac ao da componente excitatoria. 0 vetor T corresponde a diregdo as-
cendente do movimento da barra na figura 3C. Uma vez que a celula ganglionar
esta ligada excitatoriamente a célula cortical, atribuiremos seus diagra-
mas a componente excitatoria da estruturagao, e de acordo com as considera-
coes teoricas, suporemos que, para cada estimulo da figura 3, os diagramas

das componentes sao identicos a menos de uma defasagem.

Como a direcas dos movimentos da barra, nas figuras 34 e C, corres
ponde a diregao para a qual as amplitudes dos histogramas atingem seus maxi—
mos, a diregao do desltocamento deve coincidir com esta diregao. Agora, supon
do-se que 0 sentido deste deslocamento & o de D, no caso em que ¢ movimento
da barra e no sentido contrario, a defasagem do histograma da componente ini
bitoria em relacao ao da componente excitatoria devera ser negativa. Assim,
na figura 4A,-0 diagrama deslocado para esquerda representa 0s efeitos inibi

torios sobre a celula cortical. Por outro lado, quando o sentido do movimen-

~to da barra coincide com o sentido de ¥, a defasagem sera positiva. Portan-

to, na figura 4, o diagrama da componente inibitoria esta deslocado para a
direita. Abaixo, nas figuras 4B e F, estao mostrados os graficos das diferen
cas entre 0s diagramas correspondentes. As partes positivas dos graficos re-
presentam perfodos excitatorios sobre a celula cortical, enquanto que as nega
ti;as representam periodos inibitorios. Para comparacao, as figuras 4C e G
reproduzem 0s diagramas da celula cortical das figuras 3A e C. Como pode ser
visto, existe uma estreita correlagao entre os graficos das diferencas e

estes diagramas. As dicrepancias podem ser atribuidas a pelo menos dois fato
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res: Provaveis simplificacoes do metodo de caracterizacao do histograma da
célula cortical e a desvios da estruturagdo neuronal em relacao as suposi-

¢oes do modelo estrutural proposto. Naturalmente que as partes negativas dos
A ,}ij E /:(T
+ TN /f\\xﬂ, ~ \U//f‘\
— [\

| il

1 -030

FIGURA 4. Aplicagao do metodo de caracterizacao de histogramas. & Perfis do
diagrama da:cé1u]a ganglionar da figura 3A deslocados de 0,4 5. f 0 mesmo com
relacac a figura 3C. Be F Graficos das diferencas entre os perfis em AeE,
respectivamente. Os perfis deslocados no sentido da seta contribuem negativa
mente para o grafico das diferengas. Ge B Perfis dos diagramas da celula cor
tical das figuras 3A e C. B Esquema do deslocamento do campo receptive da
componente inibitoria em relacac ao da componente excitatoria. As defasagens
em AeE foram obtidas a partir deste esquema para moviment@s da barra nos

sentidos ascendente e descendente, respectivamente, na direcao do deslocamen

to. H Grafico da amplitude positiva maxima do grafico da diferenca entre os

perfis em E para At variando entre -2 e 0 segundos.
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graficos das diferencas podem corresponder no minimo com periodos de frequen
cia de impulsos zero. As defasagens usadas nas figuras 4A e E sao de 0,4 s
em modulo e representam as melhores aproximagoes dos graficos das diferencas
aos diagramas. Se tivessemos optado por um deslocamento no sentido contrario
aD, teriamos obtido graficos inversos e deslocados de 0,4s para a direita
e esquerda em relagao aos da figura 4B e F, respectivamente. Portanto, o ve-
tor U especifica o deslocamento dos campos receptivos das celulas componen-
tes do modelo estrutural. Agora, como At = 0 para movimentos da barra na di
recao perpendicular a D, os graficos das diferencas sao nulos para ambos os
sentidos de movimento nesta diregao. Isto representa uma caracterizacao razo
avel dos diagramas correspondentes das figuras 3B e D. A pequena elevacao da
frequencia de impulsos da ceélula cortical na figura 3D, durante a passagem
da barra scbre seu campo receptivo, provavelmente esta associada ao segundo

dos fatores mencionados acima.

Na figura 4H esta representado o grafico da amplitude positiva ma-
xima da diferenca entre os diagramas na figura 4E para At variando entre -2
e 0 segundos. Atraves deste grafico, podemos ver que se a defasagem maxima
negativa for maior ou jgual a -Ts, ela correspondera a um maximo da amplitu
de do histograma. Neste caso, ¢ pico do grafico da amplitude do histograma
em fungao do.vetor deslocamento da barra estara distribuido : simetricamente
em torno do vetor na direcao e sentido de 7. Considerando-se a defasagem usa
da na figura 4 e os dados relativos a excentricidade do campo receptivo da ce
.1u1a cortical e velocidade da barra, podemos estimar que, em termos de angu-
los visuais, os centros dos campos receptivos das celulas componentes possuem

aproximadamente 0.6 de diametro e estdo deslocados de 0,5 entre si.

Baseado nos resultados obtidos nas aplicacoes acima, concluimos que
as propriedades funcionais do modelo estrutural proposto, corresponde a uma
celula cortical do tipo simples, sem seletividade quanto ao sentido do movi-

mento da barra. Devido a simplicidade do modelo, estas celulas devem repre-
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sentar o tipo funcional mais geral. Outros tipos funcionais de células corti
cais com orientacao seletiva , que recebem projecoes diretas do NGL, deverao
ser obtidos a partir deste modelo estrutural basico atraves de condigbes es-

truturais adicionais.,
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Embora, as condigtes 7 e 42 do modelo proposto no capitulo 3 tenham
sido apTicadas sobre uma celula de tipo funcional especifico, estas condi-
¢coes devem representar as condigoes basicas para a orientagcac seletiva nas
areas do cortex visual que recebem projecoes do NGL. Através de uma exten-
sao do desenvolvimento formal do capitulo 2, devera ser possivel demonstrar
que a estruturagao do tipo (f.f’) e uma condigao suficiente para a proprieda
de de orientagac seletiva. Isto estd parcialmente demonstrado na secgdo 2.3
atraves da proposicao 8. Quanto as condigbes estruturais do modelo proposto,
recentemente foi mostrado (Shiller, 1982) que.a propriedade de orientagao se
Tetiva esta condicionada a celulas do mesmo tipo funcional. A condigac de e-
quivalencia,. definida na seccao 2.3, entre as componentes estruturais podera
ser aproximadamente satisfeita por células vizinhas do NGL. Na retina, e pos
sTvel constatar uma tendencia para a uniformidade das caracteristicas dos cam
pos receptivos de células de mesma classe funcional, localizadas em uma area
restrita {De Monasterio e Gouras, 1975; Levick e Thibos, 1982; Peichel e
Wassle, 1979). Obv%amente que as condigoes formais de estruturacao introduzi
das no capitulo 2 nao precisam ser satisfeitas estritamente para a aplicabi-
1idade do modelo. Como ja observamos, desvios em relacao a estas.ccnwdigaes

implicarao em desvios com relacao as propriedades funcionais dedutiveis des-
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te modelo. Por outro lado, quanto aos efeitos inibitdorios intracorticais,
Silito et al. (1980) mostraram que o blogueio destas inibicOes resulta no
desaparecimento da propriedade de orientacao seletiva das celulas corticais.
Entretanto, a presenca de celulas corticais mediando os efeitos inibitorios,
implica em um atraso dos impulsos da componente inibitoria da ordem de 1 ms
(Toyama et al., 1974}, e provavelmente, uma distorcdo de seus padroes de im-
pulsos. Portants, sera mais adequado pensar na seletividade da orientagdo es
timulatoria em termos de uma unidade cortical, envolvendo mais de uma celu-
fa, e da correlagao de impulsos de componentes estruturais do NGL. Dentro des
ta concepgao e perfeitamente possivel a scbreposi¢ao de estruturas celulares
de tipos funcionais diferentes, associados a mesma unidade cortical. A16mcﬁ§_
to, nao devera ser dificil uma generalizagao do modelo estrutural, em que ca
da componente e formada por um conjunto de celulas do mesmo tipo funcional.
Entretanto, considerando-se que 0 nlmero de células do NGL gue convergem so-
bre uma célula cortical pode ser de apenas duas {Creutzfeldt e Ito, 1968;
Bullier et al., 1982), o modelo do capituio 3 severa ser representativo de
uma porcentagem das celulas corticais simples, particularmente na regiac do

cortex que corresponde a area do campo visual de maior acuidade.
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