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RESUMO

O objetivo deste trabalho foi descrever os mecanismos neurais de recrutamento
das Unidades motoras e frequéncia de estimulacao no controle da forca muscular.
O movimento voluntario é organizado obedecendo a uma hierarquia na qual os
centros superiores exibem locais especificos para a programacdo e controle
motor, sendo transmitido aos musculos esqueléticos para a realizacdo de
movimentos através de inumeras conexdes. Os sinais elétricos sao recebidos
pelo neurbnio motor para a producdo mecéanica pelos musculos. A contracdo
muscular permite um desempenho de forca de um masculo através da ativacao
de apenas uma Unidade Motora ou de vérias simultaneamente, variando o nivel
de forga através de mecanismos como: numero de Unidades Motoras ativadas e
taxa de disparo nas Unidades Motoras ja ativadas. Esses mecanismos
reguladores atuam de forma integrada e, além disso, podem agir por processos
diferenciados nos diversos grupos musculares e desempenho de forca.

Palavras-chave: Treinamento de for¢ca. Recrutamento de unidades motoras.
Frequéncia de estimulagéo.
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1 INTRODUCAO

O sistema neural regula diversas exigéncias internas e externas do corpo humano
(MORITANI, 2006) atraveés de mecanismos que sdo organizados, orientados e
transmitidos ao musculo esquelético para a realizacdo de algum movimento
(McARDLE et al.,, 2003). Dessa forma, o movimento voluntario € organizado
obedecendo a uma hierarquia na qual os centros superiores exibem locais

especificos para a programacao e controle motor (NOTH, 1992).

As informagdes que partem ou chegam ao sistema nervoso central é realizada por
estruturas altamente especializadas no processamento e transmissao dos sinais
celulares denominadas de neurdnio, que sao as células nervosas (FOX, 2000).
Essa transmisséo de sinal € um processo complexo devido as inimeras conexdes
realizadas através de diferentes sinais transmitidos para os neurénios (McCARDLE
et al., 2003).

A Unidade Motora (UM) que é a unidade funcional basica do musculo esquelético
€ constituida de uma célula nervosa chamada de motoneurénio e das fibras
musculares na qual ela inerva (SALE, 1992), e a sua funcéo basica é transformar
o sinal elétrico recebido pelo neurénio motor em producdo mecanica pelo musculo
(DUCHATEAU et al., 2006).

O sistema nervoso central é o grande responsavel pela ativacdo dos muasculos
esqueléticos e controle da forca durante a contracdo voluntaria (MORITANI,
2006), empregando uma quantidade de forca de acordo com o nivel de sua
exigéncia (FOX, 2000).

A contracdo muscular permite um desempenho de forca de um masculo através
da ativacdo de apenas uma UM ou de varias simultaneamente (FOX, 2000),
variando o nivel de forca através de mecanismos como: numero de Unidades
Motoras (UMs) ativadas, ou Recrutamento das UMs, e taxa de disparo nas UMs ja

ativadas, ou Frequéncia de estimulacéo (SALE, 1987).



Portanto, o objetivo deste trabalho é descrever os mecanismos neurais de
recrutamento das UMs e frequéncia de estimulacdo no controle da forca

muscular.

1.10bjetivo

O objetivo deste trabalho € descrever os mecanismos neurais de recrutamento

das UMs e frequéncia de estimulacdo no controle da forga muscular.

1.2 Justificativa

Este trabalho pretende ampliar as informa¢des sobre o treinamento de forca e os

mecanismos neurais de controle e gradacéo da forca.



2 METODOS

Este foi um trabalho de revisdo bibliografica, no qual se utilizou da literatura
cientifica encontrada em livros texto e artigos em periédicos.

Os critérios para escolha das referéncias foram:

- Autores com grande numero de publicacBes na area pesquisada;

- Periédicos com classificagdo na CAPES.
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3 REVISAO DE LITERATURA

3.1Sistema nervoso

A regulacdo de diversas exigéncias internas e externas do corpo humano que
incluem: as demandas de for¢a, locomocéo, postura, repertério de gestos, entre
outros € realizada por um sistema neuromuscular (MORITANI, 2006). Esses
estimulos internos e externos sdo processados por mecanismos centrais de
controle neural, sendo organizado, orientado e transmitido ao mausculo
esquelético, existindo varias vias reguladoras que agem durante a realizacdo de
algum movimento (McARDLE et al., 2003).

Esse circuito neural chamado de sistema nervoso desempenha algumas funcdes
basicas que sdo: excitabilidade (percebe sinais provenientes de algum receptor),
conducdao (transmissédo do estimulo ou sinal para o sistema nervoso central ou
para os oOrgaos efetores) e integracdo e regulacdo (processamento das

respostas controladas e coordenadas) (FOX, 2000).

O sistema nervoso € constituido pelo sistema nervoso central (SNC) que
compreende os hemisférios cerebrais, mesencéfalo, diencéfalo, cerebelo, ponte,
medula oblonga (bulbo) e medula espinhal e o sistema nervoso periférico (SNP)
formado pelos nervos responsaveis por transmitir e receber informacées do SNC
(McARDLE et al., 2003; KANDEL et al., 2003).

Os varios componentes do SNC desempenham uma importante funcdo no
controle do movimento humano (KANDEL et al., 2003). Abaixo estéo relacionadas

as estruturas do SNC e sua funcdo:

Hemisférios cerebrais: formados por uma regido mais externa chamada de cértex

cerebral (dividido em quatro lobos responsaveis por fungbes especializadas:
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planejamento de a¢des, controle movimento, sensa¢do somatica, visédo e audigao,
aprendizagem, memoria e emogdo) e estruturas internas chamadas de: nucleos
da base (regulacdo do desempenho motor), hipocampo (armazenamento de
memoria) e nlcleo amigdaldide (coordena respostas vegetativas e endocrinas dos

estados emocionais).

Mesencéfalo: possui funcdo sensaério-motor.

Diencéfalo: formado pelo tdlamo (processa informacfes que chegam ao cértex
cerebral) e hipotalamo (regula funcao vegetativa, enddcrina e visceral).

Cerebelo: tem funcdo de modular a forca durante o movimento, além de estar

envolvido na aprendizagem de habilidades motoras.

Ponte: leva informacdo do movimento dos hemisférios cerebrais ao cerebelo.

Medula oblonga (bulbo): responsavel por funcbes vegetativas vitais: digestao,

respiracao e controle do ritmo cardiaco.

Medula espinhal: recebe e processa as informacbes sensoriais da pele,

articulacdo e muasculo, controlando os movimentos.

A medula é o principal condutor de informacdo com um fluxo bidirecional,
contendo em sua area central neurbnios motores, neurdnios sensoriais e
interneurdnios, comunicando-se com todo o corpo por intermédio dos nervos
(McARDLE et al., 2003).

O SNP é formado pelos nervos que sdo estruturas constituidas de células
nervosas denominadas de neurdnios (FOX, 2000). Ele é dividido em somaético,
incluindo neurdnios que inervam pele, musculo e articulacdo, e autébnomo,
responsavel pela sensacdo e controle motor das visceras, musculo liso e
glandulas exdécrinas (KANDEL et al., 2003).
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3.1.1 Neurdnios

A célula nervosa denominada neurdnio € responsavel por transmitir sinais que
partem ou chegam ao SNC, caracterizando-se por estruturas altamente
especializadas no processamento e transmissdo dos sinais celulares (FOX,
2000). Esse processo de transmissdo torna-se complexo devido as conexdes
realizadas através de diferentes sinais transmitidos dos neurdnios para outros
neurbnios, musculos ou glandulas (McARDLE et al., 2003). Morfologicamente um
neurdnio se divide em quatro regides: corpo celular (soma), dendritos, axdnio e
terminais pré-sinapticos, cada um desempenhando um papel distinto na geracéo

e na comunicacao de sinais, como demonstrado na FIG. 1 (KANDEL et al., 2003):
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FIGURA 1 — Estrutura de um neuronio.
FONTE: KANDEL et al. (2003), p.22.
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O corpo celular ou o soma € a parte central do neurénio que contém o nucleo da
célula e o reticulo sarcoplasmatico, sendo o responsavel pela sintese de proteina,
j& os dendritos sédo extensdes celulares por onde os sinais elétricos sdo recebidos
e 0 axénio € a principal unidade condutora na transmissao de sinal, dividindo-se
na sua porcao final em terminais pré-sinapticos onde o sinal é transmitido para
outra célula (KANDEL et al., 2003).

O axobnio apresenta, em algumas fibras nervosas, uma estrutura de lipideos e
proteinas em torno de sua fibra denominada Bainha de Mielina, segmentada por
espacos chamados de Nodulos de Ranvier, no qual possuem importante funcao
na conducéo do impulso nervoso (FOX, 2000).

A Bainha de Mielina funciona como um isolante acelerando a transmissao do
impulso nervoso devido a sua estrutura semelhante a membrana plasmatica que
se organiza em torno do axdnio com camadas intercaladas de lipideos e
proteinas; desenvolvendo-se em torno do axénio de um neurdnio a partir de
algumas células denominadas Schwann (KANDEL et al., 2003). Durante o
desenvolvimento do sistema nervoso periférico, as células de Schwann se
aproximam ao longo de um nervo em intervalos que posteriormente se tornardo
0os nodos de Ranvier, circundando o axonio de um neurbnio em camadas
formando a Mielina (KANDEL et al., 2003). A FIG. 2 ilustra axénios de neurbnios

sendo mielinizados:

Oligodendrocyte

Node of Ranvier

Myelin
sheath

Axon

FIGURA 2 — Formacao da Bainha de Mielina no SNC pelos Oligodendrocitos.
FONTE: FOX (2003), p.157.
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As maiores células nervosas tém uma area de superficie que variam de 100 a
1000 vezes o tamanho daquelas células menores, variagdo esta que ocorre
também no didmetro do axdnio de neurbnios na porcdo central e periférica do
sistema nervoso que vai desde 0.25um a mais de 20um, variacdes que tém uma

relacdo com a funcéo que estas células exercem (HENNEMAN, 1965a).

3.1.2 Vias de informacéo do Sistema nervoso

Os feixes de nervos responsaveis por transmitir informacdes ao SNC séao
chamados de feixes neurais ascendentes e esses feixes sdo formados por

neurdnios que constituem a via sensorial (MCARDLE et al., 2003).

As terminacdes nervosas sensoriais funcionam como receptores, enviando
informacéo a segmentos apropriados do SNC, existindo inUmeros receptores nos
musculo, tenddes, fascia e pele, entre esses receptores especializados estao:
fusos musculares e 6rgados tendinosos de Golgi (MORITANI, 2006). O fuso
muscular € um receptor sensivel ao estiramento do musculo e, uma vez acionado,
envia a informacdo ao SNC para que o motoneurdnio estimule a contracdo
muscular, sendo este formado por um conjunto de varias fibras musculares
modificadas e encapsuladas denominadas de fibras intrafusais contendo um
nervo sensorial em forma de espiral em torno do centro. Ao redor do fuso estédo as
fibras inervadas por motoneurdnios do tipo gama que ao serem estimulados se
contraem enviando informacdo ao SNC para contracdo das fibras musculares

inervadas pelo motoneurdnio gama denominado de fibra extrafusal (FOX, 2000).

Os Orgaos tendinosos de Golgi (OTG) também sdo sensiveis ao estiramento,
entretanto, sdo menos sensiveis do que os fusos musculares; sendo ativados
principalmente pela contracdo muscular enviando a informagdo ao SNC para que
haja um relaxamento nessa musculatura contraida; eles estdo localizados na

juncdo miotendinea e devido a sua localizagdo séo ativados pelo estiramento

provocado pela contracdo muscular, sendo a informacéo sensorial enviada ao
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SNC provocando o relaxamento da musculatura, dessa forma os fusos agem

como estruturas inibitorias (FOX, 2000).

As conexdes diretas entre as fibras aferentes que penetram na medula espinhal
com as fibras eferentes sdo responsaveis pelas a¢bes simples como o arco
reflexo, entretanto, os movimentos mais complexos exibem um nivel de
organizagao cuja participagdo de interneurdnios e integragbes com a medula
superior e o0 cérebro sao fundamentais. A maior parte das fibras aferentes que
entram na medula n&o forma uma sinapse com uma fibra eferente como no arco
reflexo, e sim se dividem em ramos descendentes e ascendentes que se

conectam em uma complexa comunicagdo com o SNC (KANDEL et al., 2003).

A organizagcdo do movimento voluntario pelo SNC se apresenta de uma forma
hierarquica, onde a programacdo motora ocorre no cortex pré-motor, na area
motora suplementar e em outras areas do cortex, e juntamente com 0s sinais
vindos do cerebelo e ganglio basal, sdo enviadas ao cortex motor primario onde
estdo presentes 0s interneurdnios que irdo se interagir com 0s motoneurdnios do
tronco cerebral e medula espinhal (NOTH, 1992). A FIG. 3 mostra essa relacdo de

hierarquia do SNC.

Cartex pré mator

L 3

SMA -

Legenda:

r

Cartex motor

Ganglio basal l l | |

I Tronco cerebral [ Cerebelo

P 1

Cord3o espinhal

SMA: Area motora
suplementar

b

Muisculo

FIGURA 3 - Hierarquia sistema nervoso central
FONTE: NOTH (1992), p. 10.



16

Os ax6nios que descem do cérebro através da medula espinhal ativam a
musculatura esquelética nos movimentos voluntarios sobre controle cortical
(McARDLE et al., 2003). Os impulsos provenientes do cértex motor partem de
neurbnios piramidais que formam a via do trato piramidal e chegam aos
motoneurdnios da medula chamados de motoneurdnios alfa (a) e gama (y)
formando os nervos espinhais e se distribuindo para os musculos esqueléticos
(FOX, 2000). Portanto, a atividade dos musculos esqueléticos € controlada por
esses motoneurdnios (McCARDLE et al., 2003). Dessa forma, 0s mecanismos
responsaveis pelo desempenho de forca é um resultado entre o controle motor
pelo sistema nervoso e a geracdo de forca pelos musculos (MORITANI, 2006) e
esta relacionado com a habilidade do sistema nervoso em ativar adequadamente
0s musculos, e ndo somente pela quantidade de musculo envolvida na contracéo
(SALE, 1992).

3.1.3 Transmissao de sinal

As células nervosas exibem uma capacidade de comunicacdo extremamente
rapida apos algum estimulo (KANDEL et al., 2003). A transmissdo de sinal
denominada de impulso nervoso ocorre na forma de energia elétrica e percorre o
neurdnio no sentido dos dendritos para o axénio passando pelo corpo celular
(FOX, 2000). O estimulo, desencadeado por diversos fatores, altera o equilibrio
elétrico entre os ions dentro e fora da célula. No repouso a célula nervosa
apresenta um gradiente elétrico chamado de potencial de membrana de repouso,
gue se caracteriza por uma concentracdo de ions sédio de carga positiva (Na+)
maior do lado de fora da membrana comparado com seu interior, tornando-a

eletricamente negativa (FOX, 2000).

A membrana celular funciona como uma barreira, regulando a passagem de ions,
sendo essa transicdo permitida por canais que sdo proteinas presentes

intermembrana chamados de canais ibnicos regulados por voltagem (ASTRAND
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et al.,, 2006). No repouso esses canais ionicos regulados estdo fechados,
entretanto outros canais i6nicos ndo regulados estdo abertos e permitem a
passagem de ions potassio para 0 meio extracelular deixando o interior da célula
negativo com carga entre -60 e -70 mV (ASTRAND et al, 2006). Apés a chegada
de um estimulo na célula nervosa, sua membrana se despolariza, ou seja, torna-
se permeavel aos ions sodio que atravessam a membrana em direcdo ao interior
da célula, transformando seu interior em positivo, sendo chamada essa inverséao
de polaridade como potencial de agcédo (FOX, 2000). O desencadeamento de um
potencial de acdo ocorre rapidamente e é dependente de alteracdo no potencial
de membrana que sdo mediados por canais idnicos, que nas células nervosas
estdo adaptados para o processamento rapido da informacgéo e se apresentam de
diversos tipos em diferentes partes do sistema nervoso para desempenharem

tarefas especificas de sinalizagédo (KANDEL et al., 2003).

A transmisséo de sinal ocorre devido a um fluxo de corrente na membrana que
durante a inversdo na polaridade, gerada apos algum estimulo, flui para areas
vizinhas induzindo cada area a sofrer também uma inversdo da polaridade, o que
desencadeia um novo potencial de acdo (FOX, 2000). A propagacdo do sinal
percorre a membrana celular se as condi¢bes forem adequadas, caso contrario
nao se propaga; isso é conhecido como principio do tudo ou nada, e se aplica a
todos os tecidos excitaveis normais. Essa propagacdo continua de um impulso
deve respeitar a proporcao entre o potencial de acao e o limiar de excitacdo, que
deve ser sempre maior que 1, requisito este referido como fator de seguranca
para a propagacéo (GUYTON; HALL, 2006).
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FIGURA 4 — Conducéo do potencial de acdo em um axénio ndo mielinizado.
FONTE: FOX. (2003), p.165.

O impulso nervoso €, portanto, uma alteracao elétrica que se propaga ao longo do
neurdnio, sendo dependente da alteracdo na diferenca de potencial elétrico
através das membranas celulares (FOX, 2000). Os neurdnios desempenham um
papel importante, j& que a sinalizacdo no sistema nervoso depende da
capacidade dessas células em responder a pequenos estimulos, produzindo
alteracoes rapidas da diferenca de potencial elétrico através de suas membranas
(KANDEL et al., 2003).

Algumas propriedades elétricas passivas dos neurbnios sdo importantes para a
sinalizacdo elétrica, entre elas: a resisténcia da membrana no repouso, a
capacitancia da membrana e a resisténcia longitudinal intracelular ao longo dos
axbnios e dos dendritos. Essas propriedades determinam o decurso temporal, a
amplitude da variacdo do potencial sinaptico gerada pela corrente sinaptica e se
um potencial sinaptico gerado em um dendrito resultard em uma despolarizacdo

além do limiar na zona de disparo do segmento inicial do axénio. Além disso, as
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propriedades passivas influenciam a velocidade com que o potencial de acéo é
propagado (KANDEL et al., 2003).

As propriedades elétricas passivas e suas implicagdes sao descritas abaixo
(KANDEL et al., 2003):

Resisténcia de entrada [ Determina o quanto despolarizard a célula em
resposta a uma corrente elétrica estavel. A magnitude da despolarizagao, AV, é

dada pela lei de Ohm:

AV =1 X Rin, onde | representa a corrente, enquanto R, € a resisténcia de entrada.
A resisténcia de entrada depende tanto da densidade dos canais idnicos de
repouso da membrana quanto do tamanho da célula. De acordo com a lei de
Ohm, quando dois neurdnios recebem correntes sinapticas de mesma
intensidade, 0 maior neurdnio e consequentemente maior area de membrana, tera
menor resisténcia de entrada, uma vez que havera mais canais de repouso para
transportar os ions. Em um neurénio real, com dendritos e ax6nios, a resisténcia
de entrada também depende da resisténcia da membrana e da resisténcia

intracelular citoplasmatica.

Capacitancia da membrana [ Um resistor responde a uma variacao instantanea
da corrente com uma variacdo também instantanea da voltagem, no entanto, a
célula apresenta uma resposta cuja voltagem aumenta e decai mais lentamente
do que a variacdo abrupta da corrente. Esta propriedade da membrana é
decorrente de sua capacitancia e tem a funcdo de aumentar gradualmente a

voltagem com uma variacdo abrupta da corrente.

O aumento do tamanho da célula aumenta sua capacitancia, sendo necessaria
mais corrente para produzir a mesma alteracédo do potencial de membrana em um

neurdnio grande que em um pequeno (KANDEL et al., 2003).

Resisténcia da membrana e do axoplasma: O cerne do citoplasma de um

dendrito oferece uma resisténcia significativa ao fluxo longitudinal da corrente, ja
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gue sua secc¢ao transversa é relativamente pequena e os ions que fluem ao longo
do dendrito colidem com outras moléculas. Quanto maior for esse cerne
citoplasmatico maior a resisténcia. A resisténcia de membrana € afetada pelo
didmetro uma vez que o numero de canais por unidade de comprimento da
membrana é diretamente proporcional a densidade de canais e a éarea da

membrana.

A propagacdo rapida do potencial de acdo é importante do ponto de vista
funcional, e dois mecanismos distintos contribuem para aumentar sua velocidade:
aumento do diametro do axdnio e mielinizagdo do axdnio (KANDEL et al., 2003).
Axonios de maior calibre ttm o menor limiar para a corrente extracelular. Quanto
maior o diametro do axdnio, menor sera a resisténcia longitudinal para o fluxo
longitudinal da corrente, em consequéncia do maior nimero de transportadores
de cargas (ions) por unidade de comprimento do axénio (KANDEL et al., 2003). A
velocidade com que essa transmissao ocorre também depende da presenca da
Bainha de Mielina no axoénio, ja que sua estrutura funciona como um isolante
fazendo com que o impulso ndo se propague nessa area e sim “saltando”,
propagando-se somente nos nodulos de Ranvier. Essa conducao recebe o nome
de conducéo saltatéria (FOX, 2000).
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FIGURA 5 — Conducéo do potencial de agdo em um ax6nio mielinizado.
FONTE: FOX (2003), p.166.
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A transmissdo de sinal ocorre, na verdade, através da integracdo de sinais
excitatorios e inibitérios que chegam a célula, ou seja, os neurbnios recebem
sinais sinpticos alguns excitatorios outros inibitorios, fortes ou fracos, de outros
neurdnios que podem reforgar ou cancelar outros sinais (KANDEL et al., 2003).

O efeito dos sinais em sinapses excitatérios e inibitérios dependem de varios
fatores entre eles: localizacdo, tamanho e forma das sinapses e a proximidade e
forca relativa de outras sinapses sinergistas e antagonistas; e essa competicao
dos sinais é integrada em um neurdnio pés-sinaptico por um processo chamado
integracdo neuronal, que reflete o nivel de tarefa da célula determinado pelo SN
como um todo (KANDEL et al., 2003).

Nos motoneurbnios e na maioria de interneuronios a decisdo de iniciar um
potencial de acao é feita pela parte inicial do axdnio, uma regidao que tem menor
limiar para o potencial de acdo que o corpo celular ou dendritos, pois tem uma
alta densidade de canais dependente de voltagem de Na+, 0 que permite que
essa regido descarregue primeiro e os sinais vindos dela se integram ao sinais do
corpo celular (KANDEL et al., 2003). A atividade dos motoneurénios € também
regulada por uma classe de interneurdnios inibitorios: as células de Renshaw
(KANDEL et al., 2003).

3.2 Unidade Motora (UM)

A Unidade Motora (UM) é a unidade funcional basica do musculo esquelético e é
constituida de uma célula nervosa chamada de motoneurbnio e das fibras
musculares na qual ela inerva (SALE, 1992). A funcdo basica da unidade motora
é transformar o sinal elétrico recebido pelo neurdnio motor em producdo mecéanica
pelo musculo (DUCHATEAU et al., 2006).
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FIGURA 6 — Estrutura de uma Unidade Motora.
FONTE: KANDEL et al. (2003), p.675.

3.2.1 Motoneurodnio

O motoneurdénio € um neurbnio eferente que controla os movimentos voluntarios
do musculo esquelético representando o caminho final de todos os sinais
descendentes e reflexos (MORITANI, 2006).

O grupo de motoneurbnios no cordao espinhal ou nervo que inerva um Unico
musculo é denominado de pool (DUCHATEAU et al., 2006), sendo a populacéo
de UM, que forma um pool, heterogénia pelas suas caracteristicas de
excitabilidade e limiar de recrutamento por apresentar células de diferentes
tamanhos (HENNEMAN, 1965a).

O motoneurdnio se caracteriza por sua morfologia, excitabilidade e distribuicdo do
sinal (MORITANI, 2006). Os motoneurénios estédo localizados no nervo ventral do
cordao espinhal, e possuindo grande corpo celular e seu nucleo se distingue de

outros neurdnios pela protuberancia do nucléolo (KANDEL et al.,, 2003).
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Recebem correntes excitatérias de outros motoneurdnios e também recebe
correntes excitatérias e inibitdrias de interneurénios provenientes do SNC com a
funcdo de coordenar e controlar o movimento; além dos sinais excitatorios
provenientes dos neurfnios sensoriais primarios e inibitérios das células de
Renshaw (KANDEL et al., 2003). Uma grande variedade nas propriedades
morfoldgicas e eletrofisioldgicas dos motoneurénios individuais que compreendem
um grupo de motoneurdnio corresponde a uma variedade também ampla de
propriedades fisiolégicas das unidades musculares que eles inervam o0 que
implica em fibras musculares inervadas por determinado tipo de motoneurdnio
manifestam caracteristicas bioquimicas, histoquimicas e contrateis semelhantes
(MORITANI, 2006).

3.2.2 Fibras musculares

O mdasculo esquelético é formado por muitos milhares de fibras contrateis
individuais mantidas juntas por uma bainha de tecido conjuntivo (FOX, 2000). A
membrana celular da fibra apresenta as mesmas caracteristicas de outras células
em relacdo ao potencial de membrana, sendo que somente um impulso nervoso

iniciara a contracdo muscular (ASTRAND et al., 2006).

O contato entre as fibras nervosas e motoras é denominado de juncéo
neuromuscular (ASTRAND et al., 2006). A juncdo neuromuscular é uma sinapse
entre um motoneurénio e a fibra muscular comunicando-se através da informacao

transmitida por algumas substancias transmissoras quimicas (FOX, 2000).

O citoplasma da célula muscular contém nucleos e mitocbndrias além de
mioglobina, gordura, glicogénio, fosfocreatina, ATP e centenas de filamentos
proteicos denominados miofibrilas, de onde estdo localizadas as unidades
contrateis chamadas de sarcémeros o qual sdo formados por miofilamentos de
miosina e actina, que sado proteinas contrateis encontradas em um arranjo

especifico especial: cada miosina é circundada por seis actina (FOX, 2000). As
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miofibrilas sdo circundadas por um sistema de tubulos e vesiculas que recebem a
designacao de reticulo sarcoplasmético e se apresenta com tabulos longitudinais
gue terminam em ambas as extremidades dentro de vesiculas (vesiculas externas
ou cisternas) localizadas no local de armazenamento dos fons célcio (Ca*") (FOX,
2000).

As vesiculas externas sdo separadas por um grupo de tubulos denominados de
tubulos T que sao invaginacdes da membrana da célula muscular e ambas as
estruturas tém grande importancia na contracdo muscular: os tubulos T s&o
responsaveis pela propagacdo do impulso nervoso desde o sarcolema até as
por¢cdes mais profundas da fibra, enquanto as vesiculas externas do reticulo
contém grande quantidade de célcio (FOX, 2000). A medida que o impulso se
desloca sobre os tubulos T e se comunica com as vesiculas externas, observa-se
a liberacdo de calcio, que penetra no citoplasma (ASTRAND et al., 2006). A
figura abaixo ilustra essas estruturas citadas acima e a funcdo do calcio no

processo de contracdo muscular.

1/ @ Nicotinic acetylcholine receptor | | j©) Transverse tubule voltage-gated
calcium channel

) @ Skeletal muscle voltage-gated "'J ~ @ Sarcoplasmic reticulum calcium

sodium channel = release channel

FIGURA 7 — Func¢éo do calcio na contragdo muscular.
FONTE: FOX (2003), p.339.
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O arranjo estrutural do musculo esquelético permite o acoplamento e
deslizamento dos filamentos o que representa a contragdo muscular (GUYTON;
HALL, 2006). Os filamentos finos e grossos, ou filamentos de actina e miosina,
correspondem ao maquinario contratii do musculo; e em uma contragdo eles
deslizam e formam uma interacdo ciclica chamada de ponte cruzada que é
formada através da ligacdo da cabeca da miosina, a qual contém ATPase que
converte a energia quimica do ATP em energia mecéanica que é somente liberada
apos a ligacdo da miosina em um local do filamento fino, processo esse ativado
pelo Ca®* (KANDEL et al., 2003). O processo de desacoplamento é ativo e utiliza
a energia derivada da hidrélise do ATP em ADP e fosfato na presenca do Ca*" e
se torna continuo com quantidades suficientes de ATP e Ca?" (KANDEL et al.,
2003).

3.2.3 Tipos de fibras

Os musculos esqueléticos sdo compostos de uma variedade de fibras que tém
caracteristicas semelhantes quando inervadas por um determinado tipo de
motoneurdnio (BURKE et al., 1973). A identificacdo das fibras musculares
realizada por Burke et al. (1973) foi realizadas através do perfil histoquimico e
fisiologico, apresentando trés resultados diferentes, nos quais as fibras puderam

ser separadas em tipos: uma lenta e dois tipos de fibras rapidas.

As proximas trés figuras demonstram as respostas elétricas e mecanicas dos trés
tipos de fibras do musculo gastrocnémio lateral de gatos identificados por Burke et
al., (1973). A FIG. 8 demonstra uma fibra de contracdo rapida, denominada FF,
gue desenvolve grandes tensfes, entretanto, essa tensao é mantida por um curto
intervalo de tempo, ou seja, ndo resistente a fadiga. A FIG. 9 demonstra a
unidade motora intermediaria ou FR, possuindo contracdo rapida, desenvolvendo
tensdo moderada e resistente a fadiga e a FIG. 10 demonstra a unidade motora
lenta ou S, que possui contragéo lenta, desenvolvendo pouca tenséo e resistente

a fadiga.
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FIGURA 8 — Respostas mecénicas e elétricas de UM do tipo FF.

FONTE: BURKE et al., (1973), p. 728.
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FIGURA 9 — Respostas mecanicas e elétricas de UM do tipo FR.

FONTE: BURKE et al., (1973), p. 729.
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FIGURA 10 — Respostas mecanicas e elétricas de UM do tipo S.
FONTE: BURKE et al., (1973), p. 730.
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3.3 Gradacéo da forgca muscular

Como citado anteriormente, o sistema nervoso central € o grande responséavel
pela ativacdo dos musculos esqueléticos e controle da forca (MORITANI, 2006).
Durante a contracdo voluntaria a quantidade de forca desenvolvida depende e
deve estar de acordo com a tarefa pretendida, para isto a forgca empregada deve
variar entre o nivel de sua exigéncia (FOX, 2000). Dessa forma, a efetividade na
ativacdo muscular, o que permite sua contracdo, depende da habilidade do
sistema nervoso em ativar adequadamente os mulsculos o que se torna
fundamental para o aumento da forca (SALE, 1992). A ativacdo de uma UM
obedece a lei do tudo ou nada, ou seja, um estimulo adequado permite a
contragdo daquelas fibras musculares inervadas pelo mesmo motoneurdnio,
dessa forma a forca de um musculo pode variar dependendo da contracdo de
apenas uma UM ou de varias simultaneamente (FOX, 2000). A manutencdo ou
aumento da forca na mesma UM pode ser gerada por multiplos potenciais de
acao (STASHUK, 2001). Portanto, a forca de contracdo muscular voluntaria pode
ser aumentada por dois mecanismos: através do niumero de Unidades Motoras
(UMs) ativadas, ou Recrutamento das UMs, e pela taxa de disparo nas UMs ja

ativadas, ou Frequéncia de estimulacdo (SALE, 1987).

3.3.1 Recrutamento

A determinacdo da forca desenvolvida depende tanto do nimero de unidades
motoras que se contrai quanto do tamanho ou fibras musculares dentro de cada
unidade motora (FOX, 2000). Uma estratégia para aumento da forca de contracao
€ a variacdo do numero de UMs recrutadas, e esse recrutamento ocorre de

acordo com a forca de contracdo de cada UM (SALE, 1987).
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A relacéo entre a for¢ca ou tensdo produzida pelo muasculo estd ligada ao nimero
de UMs ativadas e também com uma maior quantidade de fibra muscular por UM
(SALE, 1987).

A distribuicdo dos tipos de fibra em um determinado mudsculo €, em sua maioria,
equivalente, como identificado por Grimby e Hannerz (1977), que encontraram
valores relativos de 54% de fibras do tipo | e 46% de fibras do tipo Il nos
extensores do dedo. Entretanto, o numero de fibras musculares inervadas por um
Gnico motoneur6nio varia de acordo com o tipo de UM e o musculo (MORITANI,
2006). Cada unidade motora contém desde poucas a vérias fibras musculares
(SALE, 1992). Além disso, o fator critico no desenvolvimento de forga ndo é a
diferenca média na taxa de inervacdo das UMs, mas na variagdo da taxa de
inervacdo em um determinado masculo (ENOKA; FUGLEVAND, 2000).

A determinacdo sobre a proporcdo de pool de motoneurdnios que inerva 0s
diferentes tipos de fibras musculares é importante, entretanto, essa inervagéo nao
€ diretamente avaliada, segundo Enoka; Fuglevand (2000), sendo feita através de

algumas técnicas, entre elas:

Deplecao glicogénio. Esse procedimento envolve a ativagdo seletiva de um
motoneurdnio ou seu axdnio por um determinado tempo responsavel por reduzir o
nivel de glicogénio nessas fibras inervadas. Uma area de seccdo do musculo é
examinada microscopicamente e as fibras que reduziram o nivel de glicogénio
sdo contadas. A limitacdo dessa técnica € que somente uma Unica unidade
motora pode ser examinada em cada musculo, além de nem todas as fibras
depletarem o glicogénio. A maior parte dos dados encontrados na literatura sobre
a contagem na inervacdo € proveniente do procedimento de deplecdo do

glicogénio.

Contagem em cadaveres. Nessa técnica conta-se o numero de fibras musculares
e 0 numero de axbénios inervando o musculo e calcula-se a média de fibras

inervada por cada axénio em cadaveres. A principal limitagdo é que se determina
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o numero médio de fibras inervadas pela UM no musculo, além da incerteza em

distinguir entre um axénio de um neurdnio motor ou sensitivo.

Eletromiografia (EMG). Técnica na qual determina o territério de uma UM.
Entretanto, a metodologia para utilizacao da eletromiografia deve ser considerada.
Algumas técnicas como demonstrado na figura abaixo tem determinada aplicacédo
(RAU et al., 2004):

Electrophysiology » Kinesiology

Motor Coordination /
Membrane> Cell > it >Muscle Mverai

Micro-electrode
Needle-/Wire-electrode
Electrode arrays
Conventional Surface EMG
Movement analysis

FIGURA 11 — Técnicas e componentes musculares.
FONTE: RAU et al. (2004), p.611.

O aumento da atividade EMG, com eletrodo de superficie, aumenta com a forca,
porém nao se diferencia entre aumento no recrutamento e frequéncia de disparo
das unidades motoras ativadas, além disso, a identificacdo de uma Unica UM em
altos niveis de forca durante aclGes dinamicas é dificil devido a disparos
simultaneos de véarias UM e a possibilidade de movimento do eletrodo (LINNAMO
et al., 2003). O que os sinais eletromiograficos (EMG) detectam através de
eletrodos sdo informacdes sobre o comportamento temporal e a estrutura
morfolégica da unidade motora que sado ativadas durante a contracdo muscular
(STASHUK, 2001).

Ainda segundo Stashuk (2001) esses sinais podem ser decompostos nos
potenciais de acdo das unidades motoras constituintes. Como as unidades
motoras sdo formadas por varias fibras musculares, quando um potencial de acao

dispara é detectado em todas as fibras recrutadas. O potencial de acéo da fibra
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muscular chamado de MFAP, que é o componente fundamental que contribui
para a detec¢ao do sinal EMG, resulta da propagacéo do potencial de acao sobre
a membrana excitavel da fibra muscular. Todos 0s potenciais gerados por uma
unidade motora levam em consideragdo sua ocorréncia e intervalos entre as
descargas. As caracteristicas da MFAP dependerdo do diametro da fibra, da
velocidade na qual é conduzido o potencial de acdo, localizacdo relativa do
eletrodo e a configuracdo do eletrodo. A soma dos potenciais de acao da fibra
muscular (MFAP) de todas as unidades motoras é chamada de MUAP ou
potencial de ac¢do da unidade motora. Um eletrodo mede a conducdo média de
um campo elétrico. Devido a propriedade de superposicao de campos elétricos, o
eletrodo podera mensurar o potencial elétrico que € a soma espacial e temporal
da contribuicdo de todas as fibras musculares excitadas (de uma unidade
motora). Dessa forma, a composicao do sinal EMG é simplesmente a soma dos

MUAP de todas as unidades motoras recrutadas.

Uma forma de se obter a ativacdo de somente uma UM ¢é a utilizacdo do eletrodo
em uma unica fibra muscular (ENOKA; FUGLEVAND, 2000). Segundo Enoka;
Fuglevand (2000) existe uma relacdo entre o numero de inervacdo e a forca
tetdnica maxima da UM, possibilitando dessa forma, estimar a variacdo do
numero de inervacdo em um musculo baseado na variacdo da forca da UM. Para
iSSoO € necessario determinar a variacdo da forca tetanica e estimar o niumero de
fibras que sdo requeridas para ativar essa forca. Em humanos os dados para
forca tetanica sao limitados, entretanto essa informacédo pode ser extraida pela
variacdo da forca de contracdo. A determinacdo do numero de fibras requeridas
para ativar a forca minima e maxima da UM depende da éarea de seccéo
transversa das fibras e da capacidade intrinseca das fibras em gerar forca, ou
seja, do tipo de fibra, propriedade esta conhecida como tensdo especifica. O
produto dessa tenséo especifica pela area de seccao transversa pode determinar

a forca tetanica exercida por uma unica fibra muscular.

O recrutamento das Unidades Motoras esta relacionado com o limiar de

excitabilidade do motoneurdnio e este obedece a uma ordem de recrutamento de
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acordo com o tamanho do corpo celular do motoneurdnio que inerva a fibra
muscular (SALE, 1992).

A ordem de recrutamento foi inicialmente investigada no estudo de Henneman
(1965). Nesse estudo foi utilizado o mdasculo triceps sural de gatos
descerebrados. A analise sobre a forgca muscular de diferentes unidades motoras
foi obtida através da investigacao sobre o reflexo de estiramento, dessa forma o
impulso sensorial estaria bem estabilizado variando somente na intensidade e
complexidade fisiol6gica. Henneman (1965a) encontrou uma relacao bem definida
entre o tamanho do motoneurdnio (definido pelos potenciais de acdo) e o limiar
para o reflexo de estiramento. A FIG. 12 ilustra os tracos oscilogréaficos gravados

gue contém dois filamentos de axdnio no triceps sural.

STRETCH RELEASE

FIGURA 12 — Resposta evocada do alongamento de dois motoneurénios alfa.
FONTE: Henneman et al., (1965a), p.562.
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Com o musculo completamente relaxado (linha 1) a Unica atividade gravada foram
0s impulsos basais de muita baixa amplitude. Esses pequenos impulsos foram
retirados de descargas espontaneas do motoneurbnio gama que possuem
ax6nios de menor diametro do que motoneurénios alfa também presente nesse
filamento. Como o triceps foi alongado, a tenséo elastica e reflexa produzida pelo
alongamento foi gravada e demonstrada na separagao das duas linhas superiores
(inha 2 a 5). Com uma pequena tensdo, um dos dois motoneurdnios alfa
dispararam (linha 2). Com o aumento do alongamento, a descarga dessas
unidades aumentou em taxa e regularidade. Com o aumento da tensdo, uma
segunda unidade motora gerou maior potencial de acdo, sendo recrutada (linha
4). Com a liberagcdo do alongamento a unidade motora de maior disparo foi a
primeira a cessar em seguida da de menor disparo (linha 6 a 9). Essas
sequéncias de eventos demonstram que com uma menor exigéncia de forca
somente um motoneurdnio alfa foi ativado, enquanto que o aumento da exigéncia

permitiu a ativacdo de um segundo motoneurénio de maior tamanho.

Em outro estudo de Henneman (1965b), além da investigacao do sinal excitatorio
proveniente do reflexo de estiramento foi estudado o aumento do impulso atraves
do reflexo cruzado em gatos descerebrados. Esse aumento do impulso através
dos dois sinais permitiu o recrutamento de unidades motoras maiores,
respeitando o “principio do tamanho”, independente da origem do sinal excitatério.
O aumento do alongamento, ou seja, do estimulo excitatorio para o motoneurénio
aferente recrutou unidades motoras que ndo eram recrutadas com um estimulo
menor. A FIG. 13 retirada desse estudo demonstra efeito da tensdo gerada pelo

alongamento em diferentes unidades motoras.
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STRETCH

CROSSED EXTENSION

FIGURA 13 - Ordem de recrutamento e reflexo cruzado. Resposta de dois
motoneurénios alfa do triceps sural ilustrando a ordem de recrutamento durante um
reflexo de alongamento (A-C) e reflexo cruzado (D, E).

O esquema A indica a resposta fasica de uma unidade motora (UM) pequena. B é a
resposta tbnica da UM pequena apds o recrutamento da UM maior com o aumento do
alongamento e C resposta tbnica de ambas as UMs. D é a resposta tbnica de UMs
menores estimuladas a 100/seg. no nervo fibular comum com baixa intensidade. E indica
o recrutamento da UM maior com o aumento da intensidade.

FONTE: Henneman et al., (1965b), p. 601.

O esquema abaixo exemplifica essa relacéo entre a forca de contracdo da UM e o
limiar da forca de contracdo muscular (SALE, 1987). Pode ser observado que o
tamanho do corpo celular, neste caso representado pelas circunferéncias, esta se
relacionando com a forca de contracdo. A forca de contracdo é determinada
através do percentual de contracdo voluntaria maxima (% MVC) usando

eletromiografia para verificar a atividade de uma anica UM.
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FIGURA 14 — Correlacdo entre a for¢a de contracdo da UM com o limiar de recrutamento.
FONTE: SALE (1987), p.96.

Henneman et al. (1965a) apresentaram algumas justificativas para a relacéo entre
o tamanho do motoneurdnio e sua excitabilidade:

- O sinal de pequenas células pode ser mais potente do que de células maiores
devido a sua localizac&o, arranjo ou maior tamanho relativo dos terminais pré-
sinapticos;

- Pequenas células podem receber relativamente mais sinais excitatorios dos
receptores de alongamento e das células conectadas com elas;

- A despolarizacdo necessaria para disparar uma célula pode ser relatada com
seu tamanho;

- Um grau igual de excitacdo pré-sindptica pode gerar um maior potencial

sinaptico em células menores devido a sua estrutura e dimensao.

Entretanto, como citado anteriormente, as propriedades elétricas passivas do

motoneurdnio (resisténcia de entrada, capacitancia da membrana e resisténcia da



35

membrana e do axoplasma) séo responsaveis pela ordem de recrutamento das
UMs (KANDEL et al., 2003).

O “principio do tamanho” como € conhecido essa ordem de recrutamento, é
baseada de acordo com a producédo da forga pela UM (SALE, 1987). Portanto, o
recrutamento das UMs ocorre de acordo com a forga de suas fibras, ou seja, UMs
com menores limiares de excitabilidade que produzem menores forcas de
contracdo, menores velocidades de contracdo e menos resistentes a fadiga sao
recrutadas primeiro, enquanto que as UMs com maiores corpos celulares de seus
motoneurdnios produzem maiores forgcas de contragcdo, maiores velocidades de
contracdo e menos resistentes a fadiga. Abaixo a FIG. 15 representa a resposta
excitatéria de diferentes motoneurénios influenciado por diferentes impulsos

Nnervosos.
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FIGURA 15 - Influéncia do tamanho do corpo celular do motoneurbnio na resposta ao
sinal excitatério
FONTE: SALE (1987), p. 100.

A ordem de recrutamento das UMs, assim como 0s sinais excitatérios e inibitérios

dos motoneurdnios, é baseada nesse principio do tamanho (SALE, 1987). Essa
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seletividade do recrutamento das UMs permite que esfor¢cos voluntarios baixos
associados com a sustentacdo de exercicios de baixa intensidade
preferencialmente recrutardo UMs pequenas e resistentes a fadiga, enquanto que
grandes esforcos voluntérios, associados com exercicios explosivos, recrutardo
UMs com altos limiares para empregar maior forca e razao de desenvolvimento
de forca. A susceptibilidade do motoneurénio em descarregar em resposta a um
sinal excitatério € inversamente relacionada ao tamanho do corpo do
motoneurdnio, ou seja, UMs com menores corpos celulares, menores forca de
contracdo, contracdo lenta e alta resisténcia a fadiga sado recrutadas antes que as
UMs com grandes corpos celulares, grande for¢a de contracdo, contracdo rapidas
e menos resistentes. Dessa forma, proximo ao esforco maximo, todas as UMs

serao recrutadas.

3.3.2 Frequéncia de Estimulacao

Em adicdo ao namero de fibras inervadas por um neurdnio motor, a taxa na qual o
neurdnio motor dispara seus potenciais de acao tem uma influéncia na forca que
a unidade motora exerce (ENOKA; FUGLEVAND, 2000).

A frequéncia de estimulacdo (FE) se refere ao niumero de impulsos nervosos
(excitacdo) por segundo nos quais as fibras musculares de uma UM recebem do
seu motoneurdnio, sinal este proveniente do sistema nervoso central, que dispara
em diferentes frequéncias de acordo com seu nivel de excitacdo (SALE, 1992).

A geracdao de determinado potencial de acéo na fibra muscular em resposta a um
impulso nervoso que chega a sua placa motora terminal ocorre, como citado
anteriormente, obedecendo a lei do tudo ou nada, entretanto, a forca de contracéo
resultante ndo a obedece, sendo dependente da frequéncia de impulsos
(ASTRAND, 2006). A FIG. 16 abaixo mostra a resposta da forca de contragéo

muscular em diferentes frequéncias de estimulacao.
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FIGURA 16 — Resposta da forca de contragcdo muscular em diferentes frequéncias de
estimulacao.
FONTE: GUYTON; HALL (2006), p. 81.

As contracfes musculares ocorrem uma apos a outra quando estimuladas com
baixa frequéncia, em seguida, a medida que essa frequéncia vai aumentando é
alcancado um ponto onde cada nova contracdo ocorre antes que a anterior
termine. Dessa forma, a segunda contracdo € parcialmente somada a anterior
aumentando a forca total da contracdo progressivamente com o aumento da
frequéncia (GUYTON; HALL, 2006).

Assim, a variacdo da FE de uma UM pode ser ajustada pelas diferentes razdes de
desenvolvimento de forca e o padrdo de disparo de uma UM pode afetar a
resposta de suas fibras a estimulacdo subsequente (SALE, 1987). A FIG. 18
representa o efeito da frequéncia de estimulacdo da unidade motora na producao
de forca muscular. Em uma mesma unidade motora, a descarga de um simples
impulso produz baixo nivel de forca, o que é representado pela letra (a), porém, o
aumento do disparo na mesma unidade motora permite maior producdo de forca

pela mesma unidade motora (b).
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FIGURA 17 — Efeito da FE na for¢ga muscular
FONTE: SALE (1992), p. 251.

No estudo de DelLuca et al. (1982) o desenvolvimento da forca até 40% da
contracao voluntaria maxima (CVM) do muasculo primeiro interosseo dorsal foi
seguido de um aumento na FE. A figura abaixo mostra o padréo de disparo desse

musculo.
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FIGURA 18 - Frequéncia de estimulacdo e produgcdo de forca. Frequéncia de
estimulacdo de duas unidades motoras (linha tracejada) e a producéo de forca (linha
continua) durante a variacdo de for¢ca do musculo primeiro interésseo dorsal. O limiar de
recrutamento das duas unidades foi 31 e 42% da CVM.

FONTE: DelLuca et al., (1982), p. 122.
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A relacdo entre frequéncia de estimulagcdo e producdo de forgca muscular é
demonstrada em uma curva de forca-frequéncia. Através dessa curva é verificado
gue uma variagcdo na frequéncia de estimulacao relativamente pequena produz
grandes mudancas na forca, relacionada com o percentual do maximo, e que
apos um determinado ponto, qualquer aumento na frequéncia ndo €

acompanhado por mudanga no desenvolvimento da forga (SALE, 1992).

100
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% max. tension

0 50 100
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FIGURA 19 — Curva forca — frequéncia.
FONTE: SALE (1987), p. 251.

3.3.2.1 Relacdo da FE com o aumento da forca muscular

Somacéao

A contracdo muscular depende da geracdo do potencial de acdo e cada UM
responde a um unico sinal, entretanto, quando mais de um sinal chegam a fibra
muscular eles se somam, respondendo com uma tensdao maior do que se

respondesse a um unico sinal (FOX, 2000). O potencial de acdo é evocado pela
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somacdo de potenciais sinapticos caso eles ocorram proximos no tempo para que
o efeito das correntes idnicas seja combinado, ao contrario disso, se 0 segundo
potencial sinaptico ocorrer apés o0 enfraquecimento do primeiro potencial
sinaptico, a somacao ndo ocorrera, portanto, a somacdo se refere a soma
algébrica do impacto dos potenciais excitatorios pos-sinapticos e do potencial
inibitério pos-sindptico na zona de disparo, j& que o potencial de acdo é uma
resposta de tudo ou nada para estimulos efetivos, o que significa que a amplitude
desse potencial tem tamanho padrdo, sendo estereotipado e semelhante em
todos os axonios (110 mV e tipicamente com duragcdo de 1 ms), assim, a
propagacao do sinal é efetivada pela soma dos sinais (ASTRAND, 2006). Quando
potenciais de acdo sequenciais que chegam ao mesmo terminal sinaptico sao
somados € chamando de somacao temporal; no caso da soma de potenciais de
acao que chegam a diferentes terminais sinapticos que estejam localizados
suficientemente proximos é chamado de somacéo espacial (ASTRAND, 2006). A
FIG.20 mostra alguns eventos de excitacdo e inibicdo da transmissdo sinaptica,

incluindo a somacao temporal e espacial:
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FIGURA 20 - Transmissao sinaptica: somacao espacial e temporal.

Legenda:

A. Estado de repouso de um motoneurdnio. B. Despolarizagdo parcial do motoneurénio
através da chegada de um impulso excitatério (abaixo do limiar). C. Somacéo excitatoria
temporal (chegada de varios impulsos excitatérios em uma unica fibra acima do limiar). D.
Somacado excitatoria espacial (chegada de vérios impulsos excitatérios em duas fibras
acima do limiar). E. Somacgé&o excitatoria com inibicdo espacial (impulsos de duas fibras
excitatorias e impulsos inibitorios).

FONTE: HANSEN; KOEPPEN (2002), p. 60.

E. (continued): motor neuron now receives additional excitatory
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Em um neurénio a intensidade do estimulo é determinada pelas mudancas no
namero de picos em uma série de intervalo entre 0s picos, ou seja, da frequéncia
de estimulagdo (ASTRAND, 2006).

Liberacdo do Calcio

Como citado anteriormente, a liberacédo do calcio € determinante para o processo
de formacé&o de ponte cruzada (KANDEL et al., 2003).

O aumento da concentracdo extracelular de calcio aumenta a transmissdo de
sinal, enquanto que uma baixa concentragdo extracelular de célcio reduz e pode
até bloquear a transmissdo sinaptica (KANDELL, 2003). Os aumentos na
concentracdo de célcio se devem a um unico potencial de acéo, jA um retorno
muito rapido ao nivel do repouso relaciona-se a mecanismos ativos de recaptacéo
(ASTRAND, 2006). Ao longo do axénio existem canais de célcio dependente de
voltagem que estdo distribuidos com maior numero préximo a zona ativa
(KANDELL, 2003). Na membrana do Reticulo Sarcoplasmatico a energia
necessaria para transportar os ions calcio contra seu gradiente eletroquimico vem
do ATP, e essas bombas sdo conhecidas como Ca., ATPases (ASTRAND, 2006).
A concentracdo de calcio extracelular € maior do que a intracelular e durante o
potencial de acéo a concentragao de célcio pode chegar a mais de mil em poucos
centésimos de segundos (KANDELL, 2003) e essa concentracdo instantanea de
fons calcio no citosol depende de uma taxa de liberagdo do Reticulo
Sarcoplasmatico e de sua recuperacdo por meio da Ca., ATPases (ASTRAND,
2006). Um aumento rapido na concentracdo € necessario para a liberacdo
sincrbnica na transmisséo do sinal e quando os canais de calcio se fecham a alta
concentracdo de calcio se dissipa rapidamente (dentro de 1 ms) (KANDELL,
2003). A duracdo do potencial de acdo é um importante determinante da
guantidade de calcio que vai para o terminal sinaptico e quando o potencial de
acdo € prolongado mais calcio vai para dentro da célula e entdo maior

transmissao de sinal é conseguida, portanto, uma vez liberado nas sinapses, o
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influxo de Ca,: pode aumentar a transmissao em 16 vezes (KANDELL, 2003).
Entretanto, um aumento breve na concentracdo de calcio, frequentemente
chamado de transiente de calcio, permite que a actina e a miosina interajam por
tempo igualmente curto, produzindo uma contragdo muito breve chamada de
espasmo, sendo necessario nao somente um potencial de acéo individual, mas
uma série de potenciais de acdo - cadeia de impulsos - para gerar o sinal
adequado para a contra¢do muscular (ASTRAND, 2006).

No estudo de Gissel; Clausen (1999) realizado com ratos, a estimulacao elétrica
nos musculos so6leo e extensor longo dos dedos induziram aumentos significativos
na liberacéo do calcio na acao isomeétrica, sendo estes aumentos para o soleo de
23% (p < 0,01) para manutencéao da forca por 120 minutos e de 30% (p < 0, 001)
para 240 minutos, enquanto para o extensor longo dos dedos o aumento do célcio

foi de 111% e 154% para 120 e 240 minutos respectivamente. A figura abaixo
ilustra esse aumento:
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FIGURA 21 — Efeito da estimulacdo elétrica e isométrica na liberagdo de Calcio no
musculo séleo e extensor longo dos dedos.
FONTE: GISSEL; CLAUSEN (1999), p. 332.
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No mesmo estudo, uma acgdo isotbnica desses mesmos musculos também
proporcionou um aumento significativo na liberacdo do célcio. Para o muasculo
s6leo houve um aumento de 33% apos 120 minutos e 68% apos 180 minutos e
para os o extensor longo dos dedos o aumento do célcio foi de 38% apds 120
minutos e de 59% apds 180 minutos. A figura abaixo ilustra esse aumento:
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= estimulado;

g

S 10 1 Musculo extensor longo dos dedos
= em repouso.

[='%

=]

3
£ 0.5

0 30 60 a0 120 150 180
Time (min}

FIGURA 22 — Efeito da estimulacdo elétrica e isotdnica na liberacdo de Calcio no
musculo séleo e extensor longo dos dedos.
FONTE: GISSEL; CLAUSEN (1999), p. 333.

Uma baixa Frequéncia de estimulacdo gera baixa concentracdo de célcio e
consequentemente baixa forca de contragdo, enquanto um aumento na
frequéncia de impulsos, a concentracdo de calcio e a forca aumentam
progressivamente, isto porque os sitios de ligacdo do calcio da Troponina C
(proteina ligadora do calcio) estdo ocupados, sendo, desta forma, a forca contratil
determinado pela quantidade de calcio ligada a Troponina C e ndo somente a
concentracao citolésica (ASTRAND, 2006).
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3.3.2.2 Valores minimos e maximos da FE

A Frequéncia de disparos das UMs varia de 10 a 60 impulsos.s * (SALE, 1992).
Esses valores minimos e maximos da FE representam a variagdo na qual ocorre
grande producéo de forca, caracterizando a FE minima como o menor disparo
gue pode ser mantida pela UM quando recrutada no seu limiar e a FE maxima
com o maior disparo durante a sustentacdo da contra¢do voluntaria maxima,
sendo encontrados menores disparo em UMs humanas em torno de 6-8 Hz,
enquanto Frequéncias maximas durante a contragdo maxima variando entre 10 a
60 Hz (SALE, 1987).

As maiores FE distinguidas no estudo de Smith (1934) foram 19 a 20 por
segundo, enquanto que as baixas frequéncias foram de 5 a 7 por segundo,

entretanto descargas irregulares ocorreram proximas ao limiar.

A taxa minima de disparo de uma unidade motora foi definida por Grimby et al.
(1979) pela menor frequéncia que poderia ser mantida em disparos com
intervalos regulares e a taxa maxima de disparo foi calculada do niumero maximo
de descargas em 250 ms de contracdo. Nesse mesmo estudo, unidades motoras
classificadas como lentas, disparam continuamente por periodos de tempo
aparentemente ilimitados e tiveram a FE minima de 10/s e a FE maxima entre 24
e 32/s. Ja as unidades motoras rapidas ndo puderam disparar continuamente e
tiveram a FE minima de 20/s e a FE maxima de 40/s ou mais. Aquelas unidades
motoras que nao se enquadraram em nenhum desses critérios foram chamadas
de intermediarias. DelLuca et al. (1982) encontrou padrdes na FE distintos ao se
desempenhar uma tarefa de forca proximo ao maximo isométrico (80% CVM). As
mudancas na FE associadas com o desenvolvimento de forca, em altos niveis de

forca, no musculo primeiro inter6sseo dorsal disparam bruscamente.

A maior variagdo na FE minima e maxima é devida em parte a variacdo da

guantidade de fibras musculares e UMs dentro do musculo (SALE, 1987) e ao
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aumento dos sinais inibitérios e excitatérios dos diferentes tipos de fibra muscular
(GRIMBY e HANNERZ, 1976).

Grimby e Hannerz (1976) verificaram que durante a contracdo sustentada maxima
as UMs do tipo | dispararam em baixas frequéncias, mas também responderam
em altas frequéncias. Os valores minimos de FE podem ser influenciados por
diferentes fatores responsaveis pelo aumento da resisténcia ao recrutamento
(aumento do limiar de recrutamento) das UMs. Entre esses fatores estdo o
aumento dos sinais inibitorios de determinadas fibras musculares. A FE das UMs
rapidas aumenta mais rapidamente que as UMs lentas com aumento da forca de
contracdo. A maior atividade das UMs rapidas somente com aumento do esforgo
sugere que o sinal durante a contracdo nédo é apenas facilitado para as UMs
lentas, mas também & acompanhado por efeitos inibitérios nas UMs rapidas. Da
mesma forma que a participacdo das UMs rapidas somente no inicio da contracao
sendo desativadas com a permanéncia da contracdo, pode ser devido a forte
facilitacdo da chegada dos sinais sinapticos no inicio do que no final da contracéo.
O bloqueio dos sinais aferentes e inibicdo proprioceptiva poderiam aumentar a

resisténcia dessas UMs.

Além disso, a quantidade de inibicdo pode ser diferente em dois musculos (SEKI;
NARUSAWA, 1996). A FE dos musculos inter6sseo dorsal e biceps braquial
foram diferentes, sendo o primeiro com maiores taxas de disparo que o segundo
com estimulacédo elétrica a 80% da CVM. O controle da inibicdo pode ser
realizado pelas células de Renshaw. A excitabilidade das células de Renshaw é
aumentada pelo recrutamento de motoneurdnios dentro de um pool e a FE é
diminuida. Isto pode ser evidente em niveis maiores de forca com mais UM
recrutadas do que em niveis de for¢ca mais baixo. Dessa forma, o biceps braquial

pode ter recebido mais inibicdo do que interésseo dorsal.

O nivel de excitacdo e inibicdo, além do tamanho da célula, como descrito
anteriormente, € determinante para a variacdo da resposta de um motoneurdnio.

A interacdo dessas trés varidveis na determinagdo do nivel de atividade de um
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motoneurdnio foi demonstrada por Henneman et al. (1965b) e os resultados

obtidos sdo apresentados através de diagramas tridimensionais na FIG. 23:
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FIGURA 23 - Gréfico da frequéncia de estimulacdo. Representacdo grafica da
frequéncia de estimulagdo de trés motoneurbnios de diferentes tamanhos (A, B, C) no
triceps sural e a tensdo desenvolvida pelo musculo (D) em resposta aos graus de
excitacao e inibigéo.

Legenda:

A taxa de disparo de cada um dos motoneurbnios é mostrada no eixo y. As células foram
submetidas a diferentes estimulos de excitacdo e inibicdo, cuja intensidade pode ser
observada sobre o0 eixo x (inibig&do) e eixo z (excitagdo). Nesse experimento o musculo foi
estirado para uma medida indicada no eixo z.

FONTE: HENNEMAN et al., (1965b), p. 612 e 613.
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Nessa figura sdo mostrados quatro graficos, sendo que os trés primeiros (A, B e
C) representam trés diferentes motoneur6nios, enquanto o ultimo (D) revela as
respostas inibitérias e excitatérias de todas as unidades motoras. A FIG. 23 A
representa a unidade menor e mais excitavel e que foi espontaneamente ativada
com o musculo completamente relaxado. Ja na FIG. 23 B que representa uma
unidade intermediéria, o limiar de alongamento variava entre 0 e 5 mm, enquanto
o limiar da maior e menos excitavel unidade motora variou entre 5 e 10 mm.
Como citado anteriormente, o alongamento da fibra muscular representa um sinal
excitatorio. Nesses graficos apresentados a maior exigéncia de forca,
representado por um maior alongamento da fibra muscular desencadeou maiores
Frequéncias de Estimulacdo. Dessa forma observa-se uma relagéo entre forca e

Frequéncia de Estimulagcdo como mostrado na FIG. 23 D.

3.3.2.3 Relacéo da FE com a tensdo maxima e fadiga

Como citado anteriormente o aumento na FE resulta em um aumento na
producdo de forca muscular, entretanto esse aumento concomitante nas duas
variaveis ocorre até certo ponto; além disso, alteracdes na frequéncia tém pouco
efeito na variacdo da producdo de forca, porém tem uma influéncia na taxa de
desenvolvimento de forca (SALE, 1987).

A maior estimulacdo além do ponto no qual ndo ocorre maior producéo de forca
promove uma maior taxa de producéo de forca (SALE, 1987). Isto foi verificado
por Grimby et al. (1981) na qual a tensdo durante 1 minuto de tetaniza¢do no
extensor curto dos dedos foi obtida a 50 Hz, enquanto que a estimulacdo a 100Hz
levou a aumentar mais rapidamente a tensdo, mas ndo o maior nivel de tensao.
As figuras abaixo demonstram essa relacdo entre frequéncia de estimulacdo e
producéo de forca pelo musculo. A primeira figura (A) relaciona a producdo de
forca em percentual do maximo com a frequéncia de estimulacdo. Na linha sélida
esta representada a “working range”, na qual um aumento da producdo de forga
ocorre através de pequenas mudancas na FE. A linha pontilhada representa a

curva esperada para uma UM com maior tempo de contracdo, baixas FE sao
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capazes de ativar a UM em um determinado percentual da forga maxima. A figura
B representa o efeito da FE na producéo de forca e fusdo da contragdo: com o

aumento da FE a forca e o grau de fusdo aumentam.
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FIGURA 24 - Relacéo entre frequéncia de estimulacao e producéo de forca pelo masculo.
FONTE: SALE (1987), p. 116-117.

Em certo ponto, o aumento da FE atinge um nivel critico e as contracdes
sucessivas ficam tdo rapidas que se fundem permitindo uma contracéo total do
musculo aparentando ser completamente uniforme e continua (figura 26 B); essa
frequéncia um pouco maior permite que a forca da contracdo atinja sua
capacidade maxima de forma que qualquer aumento adicional na frequéncia além
desse ponto ndo exerca novos efeitos para aumentar a forca contratil (GUYTON;

HALL, 2006).

A intensidade dos sinais sinapticos pode ser alterada nas células nervosas por
uma alta frequéncia nas quais potenciais de acdo seguidos produzem sucessivos
potenciais poés-sinpticos, e essa estimulacdo por altas frequéncias (algumas
células podem gerar de 500 a 1000 potenciais por segundo) € chamada de

estimulacéo tetanica (KANDEL, 2003). Em contracdes com aceleracdes os sinais
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singpticos podem ser distribuidos de forma diferente do que em contracdes
sustentadas (KANDEL, 2003).
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FIGURA 25 — Aumento gradual na amplitude dos potenciais poOs-sinapticos. Alta
frequéncia de estimulacdo no neurbnio pré-sindptico produz aumento gradual na
amplitude dos potenciais pos-sinapticos.

FONTE: KANDEL (2003), p.275.

A tetanizacdo como é chamada esse ponto maximo de fusdo ocorre porque
guantidades suficientes de ions calcio sdo mantidas no sarcoplasma muscular,
mesmo entre potenciais de acdo, de modo que o estado contratil total € mantido
sem que seja permitido qualquer grau de relaxamento entre os potenciais de acao
(GUYTON; HALL, 20086).

A fadiga central de uma unica UM pode corresponder a uma FE insuficiente para
sua completa fusdo ou sua total inatividade durante esfor¢o voluntario maximo
(GRIMBY et al.,, 1979). Na fadiga, a propagacdo elétrica proveniente do SNC
diminuiu o que foi verificado pelo declinio da atividade EMG em paralelo a
diminuicdo da tensdo no estudo de Grimby et al. (1979). A estimulacédo a 50 Hz

fez com que 20% da tensdo maxima apés 1 minuto fosse mantida, em 35 Hz foi
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mantido 40% e a 20 Hz foi 70%. A figura abaixo demonstra essa diminuigéo da

tensao:
50 Hz
35 Hz
20 Hz
20 Hz
35 Hz
50 Hz

FIGURA 26 — Tenséao de dorsiflexao induzido por estimulacédo elétrica durante 1 minuto a
50, 35 e 20 Hz.
FONTE: GRIMBY et al. (1981). p. 548.

Durante esforcos voluntarios maximos e prolongados ha uma diminuicdo da
tensdo e aquelas unidades motoras com maior taxa de disparo podem cessar 0s
disparos, enquanto aquelas com menores taxas continuam disparando em
menores frequéncias (GRIMBY et al., 1979). O mesmo verificado por Celichowski;
Grottel (1995), que demonstraram diminui¢do da tensdo em unidades motoras do
musculo gastrocnémio medial de ratos com FE de 60 Hz, enquanto que em

frequéncias de 20 e 40 Hz nao foi verificado.

3.3.2.4 Frequéncia de estimulacéo e tipos de fibras

As unidades motoras com maior tempo de contracdo apresentaram menor tensao
no estudo de Grimby et al. (1979), enquanto que as unidades motoras com curto
tempo de contracdo apresentaram maior tensdo. A figura abaixo mostra a relacao
de tensdo e tempo em uma determinada estimulacdo elétrica em dezessete

unidades motoras. As duas curvas presentes na figura representam o intervalo de
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disparo igual ao tempo de contragdo e metade do tempo de contracdo
respectivamente.
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FIGURA 27 — Taxa de disparo x tempo de contracdo. Relacdo entre taxa de disparo

voluntaria (ordenadas) e tempo de contracdo (abscissa) de dezessete unidades motoras
em um sujeito.

FONTE: GRIMBY et al. (1979), p. 196.

As unidades motoras lentas apresentaram maior tempo de contragcdo. Com o
aumento lento da contracéo isomeétrica essas unidades dispararam continuamente
até 10/s, entretanto na contracao isométrica maxima elas dispararam 28/s o que

foi similar ao disparo da contracéo sustentada maxima.
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FIGURA 28 — Padréo de disparo voluntario de UM com longo tempo de contragdo. A.
Lento aumento contragdo isométrica. B. Contragdo isométrica sustentada méaxima. C.
Contracao isotbnica balistica. D. Tempo de contracao.

FONTE: GRIMBY et al. (1979), p. 197.
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De forma diferente, as unidades motoras rapidas apresentaram menor tempo de
contracdo. Elas responderam durante a contracdo voluntaria somente por
periodos de tempo limitados. O aumento lento da contracdo isométrica dessas
unidades répidas dispararam por volta de 20/s e na contragdo isométrica maxima
elas dispararam 40/s. Entretanto, na aceleracdo da contracdo sustentada maxima
a taxa de disparo foi de 48/s e a maior FE foi obtida na contracdo de um

movimento balistico que foi de 80/s.
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FIGURA 29 — Padrdo de disparo voluntario de UM com curto tempo de contracdo. A.
Lento aumento contragdo isométrica. B. Contragdo isométrica sustentada méaxima. C.
Aceleracdo da contracdo isométrica. D. contracdo isotbnica balistica. E. Tempo de
contracgao.

FONTE: GRIMBY et al. (1979), p. 197.
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3.3.2.5 Treinamento de Forga e FE

O treinamento de forca muscular pode proporcionar aumentos na forca através de
adaptacfes relacionadas aos mecanismos neurais e as mudancas morfolégicas
das fibras (MORITANI; DeVRIES, 1979).

As adaptacGes neurais ocorrem em um curto periodo de treinamento e séo
atribuidas as mudancas na coordenacdo inter e intramuscular, enquanto que as
adaptac6es morfoldgicas estdo associadas a um treinamento em longo prazo,
porém, as mudangas decorrentes desse treinamento Sao mais estaveis
(MORITANI; DeVRIES, 1979).

As adaptacdes neurais ao treinamento de forca estdo relacionadas com uma
maior ativacdo nervosa, melhoria na eficiéncia e sincronizacdo do recrutamento
das unidades motoras, diminuicdo dos reflexos inibitérios e inibicdo dos Orgios
Tendinosos de Golgi (KANDEL et al., 2003); ou seja, depende da ativacéo
adequada dos musculos agonistas, sinergistas e antagonistas, que sao
modulados pelas respostas sensoriais provenientes de muasculos e articulacbes
(KOMI, 2006).

O aumento da ativacdo dos musculos agonistas pode ocorrer pelos seguintes
mecanismos: recrutamento ou recrutamento mais consistente de UMs de limiar

mais elevado e aumento da frequéncia de estimulacdo das UMs (SALE, 2006).

O estudo de Moritani; DeVries (1979) relacionou aumentos da amplitude da
superficie do sinal EMG durante contracfes maximas ap0s varias semanas de
treinamento de forca, e associou esse aumento com os fatores neurais, enquanto
gue os aumentos na forca devido a hipertrofia muscular ndo tiveram aumento na
atividade EMG (FIG. 30).
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FIGURA 30 — Esquema da evolucdo da contribuicdo percentual de fatores neurais e
hipertrofia no ganho de forca.
FONTE: MORITANI; DEVRIES (1979), p. 117.

O aumento da contracdo envolve tanto um aumento da frequéncia de estimulacao
em unidades motoras individuais quanto na adesdo de novas unidades,
apresentando uma maior independéncia do ritmo de ativacdo em diferentes

unidades motoras do musculo biceps braquial em humanos (SMITH, 1934).

As propriedades mecéanicas de um muasculo em particular sdo altamente
dependentes da composicao de fibras, principalmente na taxa de fibras rapidas e
lentas, o que no estudo de DelLuca et al. (1982) foi demonstrado, apesar da
composicdo similar de fibras nos diferentes muasculos utilizados

(aproximadamente 50% de fibras lentas e 50% de fibras rapidas). Os resultados
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demonstraram que o deltoide e o primeiro interésseo dorsal utilizam mecanismos
de geracdo de forca diferentes. O aumento da producdo de forca no musculo
deltoide de 40 a 80% da CVM, néo foi acompanhado por um aumentou na FE.
Esse aumento na forca pode ter sido conseguido por maior recrutamento de UMs
do que pelo aumento da FE. Entretanto, o musculo primeiro interésseo dorsal
apresentou maior pico de ativacdo a 80% comparado com 40 % da CVM. Essas
diferencas, ainda segundo DelLuca et al. (1982), podem estar relacionadas com
as diferencas anatémicas e funcionais de ambos os musculos, ja que o primeiro
interdsseo dorsal tem a funcdo de coordenacdo fina e o deltdéide de coordenacao

grossa. A figura abaixo mostra essa relagao:
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Figura 31 — Pico da frequéncia de estimulacdo durante contracdes a 40 e 80% da CVM.
FONTE: DELUCA et al. (1982), p. 121.
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As UMs com maiores limiares tendem a ter menor duragdo de contracdo e
tendem a fundir em altas frequéncias e as UMs rapidas sdo estimuladas com
frequéncias menores do que as necessarias para a fusao total, dessa forma, no
esforco voluntario elas ndo se fundem ou estdo parcialmente fundidas. Assim, o
aumento na FE de estimulacdo contribui essencialmente para a geracéo de forca
(DeLUCA et al., 1982).

No estudo de Knight; Kamen (2004) no qual individuos jovens e idosos realizaram
por um periodo de 6 semanas de treinamento de extensores de joelho a 85% de
1RM (3 séries de 10 repeticdes) houve um aumento de 19% na FE méaxima
(100% CVM) entre as duas sessOes de testes pré- treinamento, sendo esse
aumento correspondente ao aumento na forca maxima durante esse periodo.
Entretanto, Pucci et al., (2005) ndo encontraram mudancas na FE a 50, 75 ou
100% CVM com aumento da forca absoluta apds periodo de treinamento
isométrico, contrariando o esperado, no qual um deslocamento para a esquerda
na curva de forca-frequéncia para o mesmo nivel de forca absoluta. Esses ultimos
resultados indicam que a FE pode aumentar em resposta ao treinamento de forca

dindmico, mas nao isométrico.

O treinamento pode também estar relacionado a um aumento do volume dos
sistema de tubulos T e reticulo sarcoplasmatico na fibra muscular, o que permitiria
uma propagacao mais efetiva da despolarizacdo e liberacdo do calcio (FOX,
2006).
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4 CONCLUSAO

O controle e comando das ac¢des musculares € um processo que depende da
ativacao adequada dos musculos esqueléticos, realizada por um sistema nervoso.
Esses mecanismos reguladores de gradacao da forca atuam de forma integrada
e, além disso, agem por processos diferenciados. Nos diversos grupos
musculares podem-se ter diversos processos de ativacdo dos mecanismos
neurais de recrutamento de mais de uma unidade motora ou 0 aumento da forca
em uma unidade motora com maiores frequéncias de estimulacdo para demandas
de forca, que podem atuar de forma diferenciada de acordo com o estado de
treinamento. As estratégias de ativacdo neural no controle da forca se
apresentam como um processo complexo que dependem de inumeros fatores

como das interconexdes realizadas pelos neurdnios.
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