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 RESUMO 
 
 
 O Colículo Superior (SC) é conhecido por apresentar diversas funções que 

modulam a caça predatória. Neste estudo, investigamos as funções do SC em ratos 

expostos a caça de insetos.  

Primeiramente, verificamos que o comportamento predatório induz uma 

distinta ativação da porção lateral do SC (SCl). Para entender as potenciais funções 

dessa região colicular, foi analisado o comportamento predatório antes e após 

lesões bilaterais iontoforéticas por NMDA do SCl. Animais com SCl lesados ficaram 

menos motivados a perseguirem as baratas, falharam para se orientarem na direção 

do movimento das presas e quando tentaram capturar as presas, eles apresentaram 

sérios déficits para capturá-las  e segurá-las eficientemente. Por outro lado, animais 

com lesões da porção medial do SC (SCm) apresentaram apenas um aumento da 

latência para iniciar a caça, enquanto os outros parâmetros não diferiram 

significantemente dos animais intactos. 

Posteriormente, examinamos as conexões eferentes do SCl e do SCm 

usando como traçador anterógrado a leucoaglutinina do Phaseolus vulgaris. 

Notamos projeções densas do SCl para a região rostral da coluna lateral da matéria 

cinzenta periaquedutal (PAGl), um setor criticamente envolvido no controle dos 

aspectos motivacionais relacionados aos comportamentos de caça predatória e 

forrageamento. Além disso, o SCl se projeta densamente para o tálamo dorsal, 

especificamente para os núcleos ventral lateral, central medial e paracentral do 

tálamo, os quais sabemos que se projetam para setores estriatais ou para áreas 

motoras corticais, que provavelmente estão envolvidas no ajuste da ação motora 

durante a captura das presas. O SCm, por sua vez, aferenta densamente a coluna 

dorsolateral da PAG, núcleo cuneiforme, e núcleos reticulares mesencefálico e 

pontino, que são setores envolvidos na elaboração de respostas defensivas, além 

disso, o SCm se projeta esparsamente para os núcleos posterior lateral e 

suprageniculado do complexo geniculado medial. 
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ABSTRACT 
 
 

The superior colliculus is classically known to present a number of functions 

that fit hunting behavior. In the present study, we investigate the potential roles of the 

superior colliculus in rats displaying insect hunting. 

  First, we have found that predatory hunting induces a distinct activation of the 

lateral region of the intermediate layer of the superior colliculus (SCl). To understand 

the potential roles of this collicular region, we analyzed the hunting performance 

before and after iontophoretic NMDA lesions bilaterally placed into the SCl. Animals 

with SCl lesions were clearly less motivated to pursue the roaches, failed to orient 

themselves toward the moving prey, and whenever the SCl-lesioned rats tried to 

catch the roaches, they presented serious deficits to capture and hold them 

efficiently.   

 Next, we examined the SCl efferents connections using Phaseolus vulgaris 

leucoagglutinin as an anterograde tracer. Of particular relevance, we noted that the 

SCl projects to the rostral lateral periaqueductal gray, a site critically involved in 

controlling motivational drive to chase prey and forage. In addition, the SCl also 

present particularly strong projections to the dorsal thalamus, aimed at the ventral 

lateral, ventral medial, central medial and paracentral nuclei of thalamus, all of which 

known to project either to striatal sites or to cortical motor areas, likely to be involved 

in adjusting the motor action during prey capture. Therefore, the SCl, which seems to 

present cells responding to prey displacement in the temporal field, presents 

important arms to the periaqueductal gray and dorsal thalamic sites, influencing, 

respectively, the motivational drive and the motor skills to hunt. 
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Em mamíferos, o colículo superior (SC) forma parte do teto do mesencéfalo e 

aparece como uma protuberância em ambos os lados da linha média, abaixo da 

parte posterior do córtex cerebral. Já em outros vertebrados, o SC é homólogo ao 

teto óptico, que graças à evolução do néocortex nos mamíferos, é tradicionalmente 

conhecido por desempenhar um papel mais importante na integração sensório-

motora que o próprio SC (King, 2004).  

De acordo com Huber & Crosby, 1943 e King, 2004 o SC possui uma 

organização laminar e pode ser subdividido anatomica e funcionalmente em:  

• camadas superficiais (zonal, cinzenta superficial e óptica);  

• intermediárias (cinzenta e branca);  

• profundas (cinzenta e branca).  

As camadas superficiais parecem apresentar um papel exclusivamente 

sensorial, em contrapartida, as camadas intermediárias e profundas integram outras 

modalidades sensoriais e motoras (Stein, 1981; King 2004). As células das camadas 

profundas podem apresentar uma “facilitação multisensorial” sendo capazes de 

responder a uma combinação de dois ou mais estímulos sensórios, uma vez que os 

neurônios dessas camadas podem responder a estímulos auditivos, táteis e visuais, 

o que é bastante importante para a localização de eventos biológicos como um 

predador ou uma presa (King, 2004). As camadas superficiais e profundas são 

divididas pelo estrato óptico, uma camada de axônios originários de células 

ganglionares da retina. 

O SC é um dos principais alvos retinianos, e de fato recebe projeções de 

virtualmente todas as células ganglionares da retina (Linden & Perry, 1983). Em 

particular, as camadas superficiais são inervadas diretamente por fibras retinianas 

ou indiretamente via córtex visual e por sua vez, se comunicam com as camadas 

intermediárias e profundas (King, 2004). 

De modo geral, o SC está envolvido na localização espacial e não na 

identificação do estímulo visual, e desta forma pode ser qualificado como um 

detector de eventos (Schiller & Koerner, 1971). Em vertebrados não mamíferos, esta 

estrutura é o principal sítio de integração sensório motora, podendo ser considerado 

parte crítica da circuitaria para orientação de decisões sensório-guiadas (Hikosaka et 

al., 2006; Krauzlis et al., 2004; Lo and Wang, 2006).   

Além de estar envolvido com orientação, o SC também está relacionado com 

a exploração de um ambiente novo (Dean et al.,1980). Weldon and Smith (1979) 
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relataram em seu trabalho que ratos com lesão colicular apresentam déficits de 

orientação, atenção e de processamento espacial além de ficarem menos 

responsivos à introdução de um novo estímulo. 

Outros estudos realizados em roedores baseados na estimulação do SC 

sugerem que esta estrutura medeia pelo menos duas classes de respostas a um 

estímulo visual novo (Dean et al., 1989). Uma dessas classes de respostas contém 

uma clássica reação de orientação, com movimentos de segmento, apropriados para 

estímulos sensoriais não identificados e aparentemente inócuos como seguir uma 

presa. A segunda classe de respostas é caracterizada por reações defensivas, como 

por exemplo, congelamento e fuga acompanhados de reações cardiovasculares, que 

são apropriadas para uma situação de emergência como a presença de um 

predador ou um objeto que vem em rota de colisão. De acordo com estes estudos 

estas respostas dependem das camadas intermediárias e profundas do SC, sendo 

que as respostas de aproximação e seguimento do estímulo são organizadas na 

porção lateral, enquanto que as respostas de defesa são organizadas na porção 

medial (Sahibzada et al., 1986). 

Como ilustramos na Figura 1, estudos de nosso laboratório, investigando a 

expressão da proteína Fos, mostram que ratos expostos ao gato apresentam uma 

ativação da porção medial do SC (Fig. 1 A), enquanto que após a caça predatória de 

insetos, os ratos apresentam uma ativação particularmente visível na porção lateral 

do SC (Fig. 1B). Dessa forma, estes achados anátomo-funcionais nos permitem 

definir com certa exatidão os dois campos funcionais das camadas intermediárias e 

profundas do SC.  

 

 
 Figura 1. Distribuição da proteína Fos na região do CS de ratos após exposição ao gato (A) e após 

caça de insetos (B). 
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Estudos eletrofisiológicos indicam que as células destes campos funcionais 

do SC são sensíveis a diferentes tipos de estímulos visuais. Assim, as células das 

regiões mediais das camadas intermediárias e profundas respondem a estímulos 

localizados na parte superior do campo visual que aumentam de tamanho 

rapidamente, mimetizando um predador atacando sua presa. Enquanto que as 

células da região lateral do SC, respondem a pequenos pontos que se movimentam 

no campo visual inferior e lateral, bem como a estimulação das vibrissas, sendo, 

portanto, adequadas para a detecção de presas (Westby et al., 1990). 

É importante considerar também, que os diferentes campos funcionais do SC 

podem ser modulados por estruturas que informam acerca da situação 

comportamental dos animais. Neste sentido, é interessante comentar que em nossos 

experimentos de exposição ao gato, não houve um ataque real de um predador que 

pudesse justificar a ativação das porções mediais do SC. 

Contudo, sabemos que estas regiões do SC são densamente inervadas por 

elementos que compõem o circuito hipotalâmico de defesa, em particular pelo núcleo 

pré-mamilar dorsal (Canteras, 2002). O mesmo raciocínio pode ser aplicado para a 

região lateral do SC, potencialmente envolvida na detecção das presas, que é 

densamente inervada por neurônios da parte lateral da substância negra reticulada, 

que faz parte de um circuito que envolve a região ventrolateral do estriatum, a qual 

está particularmente mobilizada durante o ato predatório (Comoli et al., 2005) e que 

aparentemente, codifica a sequência estereotipada de movimentos vistos durante a 

caça aos insetos (Dos Santos et al., 2007). Corroborando estas idéias, Chevalier e 

colaboradores (1985) mostraram que as respostas de neurônios da porção lateral do 

SC aos movimentos das vibrissas são potencializadas com a inativação 

farmacológica dos neurônios GABAérgicos da substância negra lateral e que esta 

manipulação também promove nos ratos, um aumento da tendência de morder e 

perseguir objetos que estimulem as vibrissas. 

Além disso, Werner e colaboradores (1997a,b) correlacionaram as atividades 

de neurônios situados no SC a movimentos dos braços durante uma tarefa motora. 

Nesse trabalho, os autores observaram que neurônios localizados nas camadas 

profundas e intermediárias do SC, podem estar envolvidos com a iniciação e a 

execução do ato motor, atuando como estação relé de informação motora para a 

periferia, via tecto-espinal; e poderia dessa forma, influenciar comandos 

provenientes de outros centros motores, organizando também a interação entre 



 20

movimentos oculares e dos membros dianteiros. Também, em recente trabalho, 

Courjon e colaboradores (2004) demonstraram que a estimulação elétrica do SC, 

causou mudanças no direcionamento e na velocidade dos movimentos guiados das 

patas dianteiras de gatos treinados para pegarem alimento, demonstrando a 

contribuição dessa região mesencefálica neste comportamento. 

Uma série de estudos tem implicado a porção medial do SC na organização 

de respostas de defesa (ver Bittencourt et al., 2005). Foi mostrado também em 

hamsters, que a lesão colicular produz déficits na predação de insetos, em particular 

nos movimentos de orientação e seguimento das presas (Finlay et al., 1980).  

Assim, o SC pode acessar respostas comportamentais diversas que são 

apropriadas para cada um dos diferentes tipos de estímulos visuais novos. Uma 

família de respostas contém as reações de orientação e seguimento direcionadas, 

por exemplo, para uma presa que se movimenta no campo visual inferior ou lateral e 

outro grupo de respostas, inclui as respostas defensivas a estímulos que sinalizam 

perigo, como o ataque de um predador. Diversos estudos anatômicos diferenciam as 

prováveis vias descendentes que medeiam cada uma destas diferentes classes de 

estímulo. Assim, as respostas de orientação, parecem depender de uma via teto-

espinal cruzada, enquanto que uma via descendente ipsolateral para o núcleo 

cuneiforme parece ser crítica para a mediação das respostas de defesa (Westby et 

al., 1990; Yasui et al., 1994). 

O comportamento de caça predatória possui um elevado grau motivacional e 

representa uma resposta inata crítica para a sobrevivência dos animais (Einsenberg e 

Leyhausen, 1972). Muito do que se sabe a respeito das bases neurais deste 

comportamento, deriva de estudos das décadas de 60 e 70, que através do uso de 

técnicas lesões e estimulação elétrica em ratos e gatos, sugeriram que a organização 

neural do ataque predatório, depende de sítios localizados ao longo de uma via que 

inclui o hipotálamo lateral, sendo mediado por uma via descendente que inclui a área 

tegmental ventral e o tegmento reticular mesencefálico e pontino (Egger e Flynn, 

1963; Sheard e Flynn; 1967; Chi e Flynn, 1971; Bandler et al., 1972; Berntson, 1972, 

1973; Proshansky et al., 1974). Contudo, devido a limitações metodológicas, estes 

achados não garantiram uma definição clara acerca da base neural que de fato está 

envolvida na organização do comportamento predatório.  

Portanto, para que condições naturais fossem reproduzidas e assim 

aproximassem os dados da realidade, seria necessário utilizar-se de presas que o 
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predador normalmente caça em seu habitat natural. Dessa forma, Karli e 

colaboradores (Vergnes e Karli, 1963, 1972; Chaurand et al., 1972; Vergnes, 1975) 

utilizaram-se do paradigma do “mouse-killing” para mimetizar a caça predatória, o 

qual, todavia, apresentou diversas limitações uma vez que uma pequena 

porcentagem dos ratos (ao redor de 16 %) (Vergnes, 1975) expressou tal 

comportamento, mesmo após a condição de privação alimentar de alguns dias. Além 

disso, durante o confronto direto com um camundongo, os ratos frequentemente 

apresentarem reações defensivas, tais como congelamento motor e fuga, os quais 

divergem completamente do comportamento de ataque predatório. 

 Nesse sentido, a utilização do paradigma de caça a insetos, parece uma 

condição bastante apropriada para a investigação do comportamento de caça 

predatória em ratos. Conforme descrito por Rebouças e Schmidek (1997), as baratas 

são presas apropriadas já que são relativamente inócuas e podem ser facilmente 

abatidas, sem desencadear uma cascata de reações defensivas nas diferentes 

linhagens de ratos submetidas aos testes. Considerando a voracidade que os ratos 

apresentam para consumir as baratas, estas são supostamente muito palatáveis e, 

por sua vez, exigem motivação e habilidade motora de seus predadores. 

 Ao serem expostos às baratas, os ratos apresentam uma série de ações 

características do comportamento predatório imediatamente após a introdução 

dessas presas na caixa de teste (Comoli et al., 2005). Esse comportamento pode ser 

diferenciado de outros, com base nos padrões motores emitidos pelo animal 

atacante. 

 De acordo com a descrição de Comoli et al., 2005, primeiramente o animal 

fareja vigorosamente em torno da caixa e quando as presas são localizadas, o rato 

se direciona em relação a elas, perseguindo-as e apreendendo-as pelo abdômen 

utilizando as patas dianteiras ou mesmo a boca. Após a apreensão, o rato vira o 

inseto imobilizando-o imediatamente e arranca-lhe a cabeça. Normalmente, quando 

consegue segurá-la, ele se direciona sempre para o mesmo canto da caixa como se 

estivesse protegendo o que lhe pertence de outro possível predador (“dodging 

behaviour”) e então começa a comê-la. 

Em trabalho realizado por Comoli e colaboradores, 2005, utilizando-se o 

procedimento de imunoistoquímica para detecção da proteína Fos, os autores 

caracterizaram áreas do Sistema Nervoso Central envolvidas na execução desse 

comportamento (Comoli et al., 2005). Conforme ilustramos na Figura 2, durante a 
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caça aos insetos existe a mobilização de um circuito particular da amígdala formado 

pela área de transição pós-piriforme (TR), parte anterior do núcleo cortical (COAa), 

parte anterior do núcleo basomedial (BMAa), parte posterior do núcleo basomedial 

(BMAp) e parte medial do núcleo central da amígdala (CEAm), bem como sítios 

afiliados no núcleo intersticial da estria terminal (núcleo rombóide – BSTrh) e no 

hipotálamo lateral (núcleo parasubtalâmico – PSTH). Notadamente, neste circuito 

amigdalar convergem informações olfativas e gustativas e desta forma ele parece 

muito importante para codificar os valores hedônicos relacionados à presa. Como 

ilustrado na Figura 2, através de suas conexões com diversas regiões do tronco 

encefálico, este sistema pode influenciar as respostas digestivas e metabólicas, 

possivelmente ligadas ao consumo e motivação para perseguir e capturar as presas, 

bem como a sequência de atos motores ligados ao comportamento caça predatória.  

De particular relevância, a caça predatória induz um padrão de ativação da 

matéria cinzenta periaquedutal (PAG) que parece oposto àquele observado em 

resposta a exposição direta ao predador (Comoli et al., 2003). Além disso, foi 

demonstrado que a PAG é uma peça extremamente importante para o controle 

motivacional durante a caça predatória, já que animais com lesões em setores 

específicos dessa estrutura mobilizados durante a predação (parte lateral da PAG) 

apresentam um aumento da latência para iniciar a perseguição e captura das presas 

(Sukikara et al., 2006; Sukikara et al., 2009).  
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Figura 2. Esquema dos circuitos envolvidos na organização da caça predatória. Modificado de Comoli 

et al. 2005. 

 

A caça predatória também mobiliza setores específicos do caudoputamen, em 

particular, a parte intermediária da região ventrolateral, que tem sido implicada no 

controle dos movimentos orofaciais e das patas dianteiras durante o comportamento 

alimentar (Dunnett e Iversen, 1982; Pisa, 1988; Pisa e Schranz, 1988; Bakshi e Kelley, 

1991; Salamone et al., 1993). Aqui é importante ressaltar que injeções de anfetamina 

neste local do estriado estimula o comportamento alimentar em animais já saciados 

(Baker et al., 1998). Como esquematizado na Figura 2, esta região estriatal recebe 

parte de sua inervação dopaminérgica do campo retro-rubral (RR) que é fortemente 

aferentada por elementos do circuito amigdalar e afiliados do núcleo intersticial da 

estria terminal mobilizados durante a caça predatória. Outro ponto interessante a ser 

ressaltado é o fato de que esta região ventrolateral do caudoputamen, a semelhança 

de outros setores estriatais (ver Cromwell e Berridge, 1996), está envolvida com a 

seqüência estereotipada de movimentos observados durante a caça predatória (Dos 

Santos et al.,2007). 
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Objetivos gerais 
 

 O presente trabalho tem como objetivo investigar o papel do SC na 

caça predatória.  

 

Objetivos específicos 
 

• Investigar o padrão de expressão da proteína Fos no SC de ratos que 

realizaram a caça de insetos;  

• Analisar sistematicamente o papel funcional do SC no comportamento 

de caça predatória, a partir de lesões bilaterais por NMDA das suas 

porções medial e lateral;  

• Analisar do padrão de projeção eferente das porções lateral e medial 

do SC, utilizando como traçador anterógrado a leucoaglutinina do 

Phaseolus vulgaris (PHA-L); 

• Correlacionar o padrão de projeção eferente das porções lateral e 

medial do SC com os efeitos observados pela lesão neuroquímica por 

NMDA. 
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Em todos os experimentos foram utilizados ratos albinos (Rattus rattus, 

linhagem Wistar), machos, adultos, pesando entre 260 e 300 gramas (n= 48 ), com 

água e comida ad libitum e mantidos em período de claro-escuro de 12/12 horas 

(luzes acesas as 6h00). Os animais foram criados no Biotério Central do Instituto de 

Ciências Biomédicas da Universidade de São Paulo e posteriormente transferidos 

para o Biotério do Departamento de Anatomia com sete dias de antecedência aos 

experimentos, para permitir um período de adaptação. Todos os protocolos foram 

aprovados pela “Comissão de Ética em Experimentação Animal” do ICB e estão de 

acordo com as normas da “National Academy of Science” (2003). 

 

I – Análise do padrão de ativação da proteína Fos no SC durante a caça 

predatória: 

 

Foram utilizados dois grupos de animais para a análise do padrão de ativação 

do SC. Um grupo foi submetido à caça predatória (n= 5) e o outro grupo (n= 5) 

passou apenas pelos procedimentos histológicos, servindo, portanto, como grupo 

controle.  

Para os testes comportamentais, os animais foram previamente alojados e 

individualizados em uma caixa de acrílico (50x35x16cm) com uma pequena janela 

que se abria e fechava para a introdução de insetos, conforme ilustrado na Figura 3, 

sete dias antes da realização dos experimentos.  

 

 
    Figura 3. Aparato experimental utilizado nos testes. 

 Os animais foram manuseados diariamente pelo mesmo experimentador que 

conduziu os testes comportamentais. Após o período de habituação os ratos foram 

submetidos ao teste, que eram realizados sempre entre 12:00h e 13:00h e tiveram 

duração de 30 minutos. Através da janela presente na caixa moradia eram 
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introduzidas cinco baratas maduras (Periplaneta americana) obtidas no Zoológico de 

São Paulo e então, os ratos iniciavam a caça aos insetos. Todos os animais testados 

tiveram água e ração disponíveis durante todo o tempo, sendo retirada a maravalha 

duas horas antes do teste para que as baratas pudessem ser visualizadas pelo rato. 

Noventa minutos após os testes comportamentais, os animais foram 

anestesiados com uma injeção intraperitoneal de hidrato de cloral (Merck) 0,2% na 

proporção 0,4ml/100g de peso corpóreo. Em seguida, através de uma bomba 

peristáltica (Cole Parmer) os animais foram perfundidos por via trans-aórtica 

inicialmente com 150ml de uma solução salina 0,9%, seguida de 900ml de uma 

solução fixadora de paraformaldeído a 4% diluído em água destilada. Os encéfalos 

permaneceram na caixa craniana por 3 horas antes de serem removidos e 

transferidos para uma solução contendo sacarose 20% em tampão fosfato de 

potássio, onde permaneceram por aproximadamente 12 horas. 

 Em seguida, cortes frontais seriados, com 40µm de espessura, foram obtidos 

utilizando-se um micrótomo de congelação (Carl Zeiss). Foram colhidos quatro 

cortes e desprezado um, de forma que a distância entre os cortes do mesmo 

compartimento fosse de 200µm. 

Uma série de cortes foi utilizada para detecção imunoistoquímica da proteína 

Fos e outra corada pelo método de Nissl, com tionina 0,25% como corante, para 

servir como referência citoarquitetônica.  

Inicialmente, os cortes foram incubados em uma solução de tampão fosfato 

de potássio 0,02M contendo triton X-100 a 0,3%, soro normal de cabra a 2% (Vector 

Laboratories) e anticorpo primário anti-Fos obtido em coelho (Ab-5/Oncogene 

Research Products) numa diluição de 1:20.000, sob agitação constante, a 4°C, 

durante 72 horas. Para localização do complexo antígeno-anticorpo os cortes foram 

incubados por 1 hora e 30 minutos no anticorpo secundário biotinilado feito em cabra 

(Biotinylated anti-Rabbit IgG, Vector Laboratories) na diluição 1:200. O complexo 

antígeno-anticorpo foi visualizado usando-se a técnica de imunoperoxidase com o 

complexo biotina-avidina (ABC Elite Kit, Vector Laboratories) para ligar a peroxidase 

ao complexo antígeno-anticorpo, seguindo o protocolo de Itoh e cols. (1979), ou 

seja, após lavagens sucessivas, os cortes foram incubados em uma solução 

contendo 50mg de tetrahidrocloreto de 3-3'diaminobenzidina (DAB), 0,6mg de 

glicose oxidase, 40mg de cloreto de amônio e 2ml de solução aquosa de sulfato de 
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níquel a 10% em 100ml de tampão fosfato de sódio 0,1M, por 5 minutos. Em 

seguida, foi adicionada a ß-D-glicose (Sigma), e a reação enzimática interrompida 

após um período de tempo variável, em geral em torno de 15 minutos. 

 Por fim, os cortes foram montados em lâminas recobertas com gelatina, 

desidratados e recobertos com DPX (Aldrich Chemical Co.). 

 O mesmo procedimento de perfusão, histologia e detecção imunoistoquímica 

foi realizado para os animais do grupo controle.  

A quantificação comparativa das células imunorreativas a proteína Fos, nos 

animais controles e nos animais submetidos ao comportamento predatório, foi 

realizada a partir de desenhos semi-esquemáticos feitos através de observações em 

microscópio (objetiva 10X) acoplado a uma câmera lúcida, das porções medial, 

intermediária e lateral do colículo superior. Em cada porção foi desenhado um 

retículo de 30 mm2 utilizando-se ocular quadriculada (Grid) para delimitar a área em 

que as contagens das células marcadas seriam realizadas. 

Para a análise estatística foi utilizado o Teste U de Mann-Whitney (Programa 

Prisma 5.0) para as comparações das densidades de células imunorreativas à 

proteína Fos das porções específicas (medial, intermediária e lateral) entre os 

grupos controle e submetidos ao teste predatório. Também foi utilizada a Análise de 

Variância (ANOVA) não paramétrica (Kruskal-Wallis) comparando todas as porções 

nos dois grupos experimentais. Os resultados foram expressos em média ± erro-

padrão, considerando-se significante sempre que p < 0,05. 

 

II – Avaliar o papel funcional das porções lateral e medial do SC no 
comportamento de caça predatória, a partir de lesões neuroquímicas por 
NMDA 

 

Primeiramente, os animais foram anestesiados por via intraperitoneal com uma 

solução de Pentobarbital (0,3ml/100g) e em seguida posicionados em aparelho 

estereotáxico para receberem um depósito iontoforético bilateral de uma solução de 

NMDA (N-Methyl-D-Aspartic Acid, Sigma) a 0,15M. Seis animais receberam o 

depósito na porção lateral do SC (SCl), situado no sentido rostrocaudal do pólo caudal 

do núcleo de Darkschewitsch até a metade rostral do núcleo óculomotor e cinco 

animais receberam o depósito na porção medial das camadas intermediárias do SC 

(SCm). Os depósitos foram feitos através de micropipetas de vidro com diâmetro 
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interno de ponta da ordem de 40µm, mediante aplicação de -15µA de corrente pulsátil 

(7seg “on”, 7 seg “off”) durante 15 minutos, provida de uma fonte de corrente 

constante (Midgard Eletronics, Modelo CS3). As coordenadas estipuladas para a 

realização das cirurgias estereotáxicas de lesão no SCl foram: ântero-posterior (11,6 

mm em relação ao pólo frontal); médio lateral [2,3mm em relação ao seio sagital 

superior para o lado esquerdo (primeira penetração) e 2,1mm para o lado direito 

(segunda penetração) para que evitássemos que a pipeta atingisse o espaço virtual 

entre a porção lateral do CS e a região cortical já que havia um deslocamento do seio 

causado pela primeira penetração]; dorso-ventral (4 mm em relação superfície 

cerebral). Já as coordenadas estabelecidas para a lesão do SCm foram: ântero-

posterior (11,6 mm em relação ao pólo frontal); médio lateral (0,5 mm em relação ao 

seio sagital superior para os lados esquerdo e direito); dorso-ventral (3,5 mm em 

relação superfície cerebral). 

Os animais foram então colocados na caixa experimental e permaneceram na 

mesma por 15 dias para habituação. Os animais controles, que também habituados 

na caixa experimental (n=6) e os animais lesados (porção lateral ou porção medial) 

foram submetidos ao teste comportamental como descrito anteriormente. 

Foram obtidos vídeos dos testes comportamentais com 30 minutos de duração 

onde, utilizando o programa The observer (Noldus), analisamos intervalos de 10 min 

ininterruptos de cada vídeo, considerando-se o período em que os ratos se 

apresentavam mais ativos. A análise das latências para a captura do primeiro inseto 

foi realizada a partir do tempo 0, ou seja, a partir do momento em que os insetos 

foram introduzidos na caixa experimental até o instante em que os ratos capturaram o 

primeiro inseto. 

 

As seguintes categorias comportamentais foram analisadas: 

 

- latência para iniciar a captura das presas; 

- tempo gasto no seguimento das presas; 

- tempo gasto comendo insetos; 

- tempo gasto em qualquer outro comportamento que não fosse perseguir ou comer 

baratas, que classificamos como sendo tempo “parado”; 

- número de vezes que o animal capturou insetos; 

- número de vezes que o animal tentou capturar insetos sem obter sucesso; 
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Após o procedimento experimental, os animais foram submetidos à perfusão 

e os encéfalos foram retirados e processados, como descrito anteriormente para o 

experimento anterior. 

Os cortes foram corados pelo método de Nissl, com tionina 0,25% como 

corante e analisados em microscópio óptico (Nikon E600) com campo claro, 

utilizando-se como referência para a identificação citoarquitetônica e localização da 

lesão o atlas de Swanson (2004). As lesões foram identificadas como áreas de 

perda celular e gliose intensa. 

 Para a análise estatística foi utilizado Análise de Variância (ANOVA) não 

paramétrica (Kruskal-Wallis) comparando os diferentes grupos experimentais, e o 

Teste U de Mann-Whitney (Programa Prisma 5.0) para as comparações entre dois 

grupos. Os resultados foram expressos em média ± erro-padrão, considerando-se 

significante sempre que p < 0,05. 

 

III – Análise sistemática das projeções eferentes das porções lateral e medial 
do SC, utilizando como traçador anterógrado a leucoaglutinina do Phaseolus 
vulgaris 

 

Primeiramente, os animais foram anestesiados por via intraperitonial com uma 

solução de Pentobarbital (0,3ml/100g) e em seguida posicionados em aparelho 

estereotáxico, onde receberam um depósito iontoforético unilateral da 

leucoaglutinina do Phaseolus vulgaris a 2,5% nas porções lateral (n=4) ou medial 

(n= 4) das camadas intermediárias do SC. Os depósitos foram efetuados com o 

auxílio de micropipetas de vidro com diâmetro interno de ponta da ordem de 15 µm, 

mediante aplicação de +5µA de corrente pulsátil (7seg “on”, 7 seg “off) durante 15 

minutos, provida de uma fonte de corrente constante (Midgard Eletronics, Modelo 

CS3). Após o período de injeção, as micropipetas foram deixadas no local por 15 

minutos para evitar o escoamento do traçador ao longo do trajeto da pipeta.  

As coordenadas utilizadas para a realização da cirurgia estereotáxica na 

porção lateral do SC foram: ântero-posterior (11,6 mm em relação ao pólo frontal); 

médio lateral (2,3mm em relação ao seio sagital superior) dorso-ventral (4 mm em 

relação à superfície cerebral). Já as coordenadas para a realização da injeção 
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iontoforética na região medial do SC foram: ântero-posterior (11,6 mm em relação ao 

pólo frontal); médio lateral (0,5 mm em relação ao seio sagital superior); dorso-ventral 

(3,5 mm em relação à superfície cerebral). 

 Passados 15 dias após a realização das injeções, os animais foram 

anestesiados com uma injeção intra-peritoneal de hidrato de cloral (Merk) 0,2% na 

proporção 0,4ml/100g de peso corpóreo. Em seguida, através de uma bomba 

peristáltica (Cole Parmer) os animais foram perfundidos por via trans-aórtica 

inicialmente com 150ml de uma solução salina 0,9%, seguida de 700ml de uma 

solução fixadora de paraformaldeído a 4% diluído em tampão fosfato de sódio 0,1M 

(pH 7,4). Os encéfalos permaneceram na caixa craniana por 3 horas antes de serem 

removidos e transferidos para uma solução contendo sacarose 20% em tampão 

fosfato de potássio, onde permaneceram por aproximadamente 12 horas. 

 Em seguida, cortes frontais seriados, com 40µm de espessura, foram obtidos 

utilizando-se um micrótomo de congelação (Carl Zeiss). Os cortes foram colhidos 

sequencialmente em quatro compartimentos desprezando o quinto corte, de forma 

que a distância entre os cortes num mesmo compartimento seja de 200µm. 

Um dos compartimentos foi utilizado para detecção imunoistoquímica do 

Phaseolus vulgaris, e outro foi corado pelo método da tionina para servir de 

referência para a citoarquitetura.  

Inicialmente, os cortes foram incubados durante 72 horas numa solução de 

KPBS 0,02M contendo Triton X-100 0,3% e soro normal de cabra 2%, usando-se um 

anticorpo primário anti-Phaseolus vulgaris obtido em coelho (Dako Laboratories) 

numa diluição de 1:5000. Para localização do complexo antígeno-anticorpo os cortes 

foram incubados por 2 horas no anticorpo secundário biotinilado feito em cabra 

(Biotinylated anti-Rabbit IgG, Vector Laboratories) na diluição 1:200. O complexo 

antígeno-anticorpo pode ser visualizado usando-se a técnica de imunoperoxidase 

com o complexo biotina-avidina (ABC Elite Kit, Vector Laboratories) para ligar a 

peroxidase ao complexo antígeno-anticorpo. Após lavagens sucessivas, os cortes 

foram incubados em uma solução contendo 50mg de tetrahidrocloreto de 3-

3'diaminobenzidina (DAB), 0,6mg de glicose oxidase e 40mg de cloreto de amônio 

em 100ml de tampão fosfato de sódio 0,1M por 5 minutos. Em seguida adicionamos 

β-D-glicose, e a reação enzimática foi interrompida após um período de tempo 

variável, em geral em torno de 15 minutos. Após a reação imunoistoquímica, os 
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cortes foram montados em lâminas recobertas com gelatina, e tratados 

posteriormente com tetróxido de ósmio para se obter um aumento da visualização do 

produto de reação. Em seguida, os cortes foram desidratados e recobertos com DPX 

(Aldrich Chemical Co.).  

O material usado para mapeamento das conexões eferentes das porções 

lateral e medial das camadas intermediárias do SC foi analisado em microscopia de 

campo claro e escuro. Os principais sítios de projeção eferente das porções lateral e 

medial do SC, bem como os locais de injeção foram representados através de 

fotomicrografias preparadas com o auxílio do programa Adobe Photoshop (versão 

4.0.1; Adobe Systems, Mountain View, CA). As fotomicrografias originais tiveram seu 

brilho e contraste ajustados e a marcação inespecífica e os pontos de poeira 

presentes no ventrículo foram também removidos utilizando-se o programa Adobe 

Photoshop. 
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I – Análise do padrão de ativação da proteína Fos no SC durante a caça 
predatória: 

 

Neste experimento, analisamos o padrão de expressão da proteína Fos em 

animais submetidos ao teste de caça predatória e animais controles, ou seja, 

animais que não foram expostos as baratas (Figura 4).  

Os animais que foram expostos as baratas apresentaram comportamentos 

característicos de caça a insetos. Os ratos começavam a caçar logo que as baratas 

eram colocadas na caixa, e capturavam os insetos segurando-os com a boca e com 

as patas dianteiras. Em seguida, os animais seguravam os insetos firmemente, 

retiravam a cabeça da presa e começavam a comê-las com voracidade. Comparado 

com o grupo controle os ratos que apresentaram o comportamento de caça 

predatória tiveram um significante aumento dos níveis de células imunorreativas à 

proteína Fos no SC (F2, 34 = 15,701; P=0,00001). As comparações revelaram que o 

comportamento predatório está relacionado com um aumento dos níveis de proteína 

Fos tanto na porção lateral (P=0,001) quanto na porção medial (P=0,001) do SC 

(Figura 5). Em contrapartida, a expressão de Fos nas regiões coliculares 

intermediárias não foi significante em nenhum dos grupos estudados (P=0,025). 

Como mostrado na Figura 1, os animais que foram submetidos a caça predatória 

apresentaram um aumento dos níveis da proteína Fos na região lateral do SC, onde 

a marcação tende a ser mais distribuída nas camadas superficiais e intermediárias 

do SC (camadas superficiais a e b).  
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Figura 4. Experimento 1 – Fotomicrografias de cortes frontais de encéfalo de rato ilustrando células 

imunorreativas à proteína Fos no SC de um animal controle (A) e um animal submetido à caça 

predatória (B). Os quadrados indicam a posição do grid 0,09-mm2 (exatamente à escala) dentro do 

qual as escalas foram feitas. Barras de escala = 300µm. 
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Figura 5. Experimento 1 – Histogramas de frequência mostrando a densidade de células 

imunorreativas a proteína Fos, nas porções lateral, intermediária e medial do SC em animais controle 

(n = 5) e em animais que foram submetidos a caça predatória (n = 5). Os valores representam o 

número de células marcadas com a proteína Fos / mm2. Os dados são expressos como média ± 

SEM. *Diferem significantemente comparados com a mesma região no grupo controle, P<0,001. 



 38

II – Lesões neuroquímicas por NMDA nas porções lateral e medial do SC 
 

Neste experimento, animais intactos e animais com lesões bilaterais por 

NMDA na porção medial ou lateral do SC foram testados durante a caça predatória. 

Os parâmetros já descritos para a realização da injeção iontoforética de NMDA 

resultou em lesões circunscritas, caracterizadas por perda celular ou gliose intensa 

(Figura 6). Seis animais tiveram lesões bilaterais centradas na parte lateral do SC 

(SCl), que englobavam as camadas superficiais e intermediárias e uma pequena 

parte das camadas profundas do SC, se estendendo através do intermédio de dois 

terços do eixo rostrocaudal do SC (Figuras 6A e 7). Em cinco animais, foram feitas 

lesões bilaterais nas camadas da região medial do SC (SCm), cobrindo cerca de 

dois terços da extensão rostrocaudal do SC (Figuras 6B e 7). 

Os animais intactos submetidos ao teste apresentaram um comportamento de 

caça predatória bastante claro. Assim que a presa era capturada, os animais a 

seguravam firmemente com as patas dianteiras e abatiam a presa retirando a 

cabeça delas. Após matarem a presa os animais começavam a comê-la 

imediatamente ou começavam a caçar outras presas, consumindo-as 

posteriormente. Freqüentemente, os ratos levavam as baratas mortas para um canto 

da caixa como se estivessem escondendo sua presa de outro predador (dogging 

behavior) e começavam a comê-la logo em seguida. É importante salientar que 

esses animais não tiveram experiência prévia de caça, mas executaram a caça aos 

insetos de maneira muito eficaz, disparando a seqüência estereotipada de ações 

motoras para caça, captura e abatimento da presa.  

As análises comportamentais nos permitiram perceber que os animais 

intactos iniciaram a caça imediatamente após as baratas serem introduzidas na 

caixa de teste (10,0 ± 2,6 s), se orientando eficientemente aos movimentos da presa, 

enquanto tentavam capturá-las. A captura era feita com o auxílio da boca e 

assistência das patas dianteiras. Os ratos capturavam a presa com muita eficiência, 

apresentando uma razão muito próxima de um entre o número de capturas bem 

sucedidas e o número total de tentativas de capturas (Figura 8B).  

Já os ratos com lesões no SCl apresentaram alguns déficits neste 

comportamento. Estes animais freqüentemente perdiam a pista das baratas, e 

tinham falhas na orientação em relação ao movimento dos insetos. Eles também 
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apresentaram pouca eficiência quando tentavam capturar as baratas. Primeiramente 

eles tentavam segurá-las com as patas dianteiras, mas elas escapavam repetidas 

vezes. Para prender a presa eles usavam a boca com mais freqüência e com uma 

pequena ajuda das patas dianteiras. Portanto, a captura da presa foi bastante 

ineficaz em comparação com os ratos intactos. Os animais apresentaram um claro 

aumento na latência para iniciar a caça predatória, quando comparados aos animais 

intactos (Figura 8A, P=0,003).  Os animais com lesão no SCl apresentaram uma 

queda significante no índice de capturas bem sucedidas  (Figura 8B, P=0,001). 

Claramente, as lesões bilaterais no SCl produziram múltiplos déficits durante a caça 

predatória.  

Comparado com outros grupos, os animais com lesões no SCl eram pouco 

eficazes quando tentavam segurar a  presa e falhavam quando davam a mordida 

para arrancar a cabeça do inseto, mordiam outras regiões do corpo da presa, 

deixando as baratas vivas e com chances de se movimentarem por períodos 

maiores, o que facilitava a fuga dos insetos. Em comparação com os animais 

intactos, os animais com lesão no SCl gastavam menos tempo na caça predatória e 

se dedicavam a outros comportamentos como grooming, atividade exploratória e 

descanso (Figura 8C, P=0,0004). Sendo assim, os animais com lesões no SCl 

apresentaram um significante decréscimo para iniciar a caça e ficaram longos 

períodos engajados em outras atividades que não fossem o comportamento 

predatório. Eles também apresentaram um claro déficit de orientação em relação ao 

movimento da presa e perderam a seqüência estereotipada de ações vistas para 

capturar, segurar e abater a presa. 

Já os animais com lesões no SCm, em contraste com os animais com lesão 

no SCl, apresentaram pequenos déficits na caça predatória. Assim como os animais 

intactos, eles foram capazes de se orientar em relação aos movimentos da presa e 

executaram a caça sem perdê-las de vista. Como os animais intactos, os animais 

com lesões no SCm apresentaram a clara seqüência estereotipada de ações para 

capturar, segurar e abater a presa. Eles seguraram a presa com as patas dianteiras 

e com a boca, posteriormente eles prenderam a barata com as patas dianteiras para 

arrancar a cabeça. Contudo, os animais com lesões no SCm parecem segurar a 

presa menos firmemente, permitindo que a mesma escape mais.  Os animais com 

lesão no SCm também apresentaram um aumento na latência para iniciar a caça, 

representando este o único parâmetro comportamental que apresentou diferença 
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estatisticamente significante em relação aos animais intactos (Figura 8A, P=0,026). 

Por fim, os animais com lesões no SCm apresentaram uma diminuição do índice de 

capturas bem sucedidas, porém, isso não apresenta uma diferença estaisticamente 

significante dos animais intactos (Figura 8B, P=0,683). 
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Figura 6. Experimento 2 – Lesão neuroquímica por NMDA. Fotomicrografia de cortes transversos 

corados pelo método de tionina ilustrando a extensão da lesão na porção lateral (A) e medial (B) do 

SC (setas), de casos representativos do experimento 2. Barras de escala = 300 µm. 
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Figura 7. Experimento 2 – Lesões bilaterais do SC. Desenhos de câmera lúcida de casos 

representativos do experimento 2 mostrando a extensão total das lesões bilaterais na porção lateral 

(A, experimento SCl33) e na porção medial (B, experimento SCm09) do SC. Seções organizadas no 

sentido rostrocaudal (cima para baixo). 
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Figura 8. Experimento 2 – Análise comportamentail do experimento 2 mostrando a latência para 

iniciar a caça (A), a razão entre o número de capturas bem sucedidas pelo número de tentativas de 

capturas (B), tempo gasto em outros comportamentos (C) e tempo gasto comendo (D); para os 

animais intactos (controle; n = 8); os animais com lesões bilaterais na porção lateral do SC (SCl-

lesados; n=6); e animais com lesões bilaterais na porção medial do SC (SCm-lesados; n=5). Os 

dados são expressos como média ± SEM. * P<0,05 em relação ao grupo controle. 

 

 



 44

III – Análise sistemática das projeções eferentes das porções lateral e 
medial do SC, utilizando como traçador anterógrado a leucoaglutinina do 
Phaseolus vulgaris 
 

 Os resultados dos experimentos 1 e 2 corroboram a idéia de que a porção 

lateral das camadas intermediárias do SC (SCig lateral) é uma região crítica no 

controle da caça predatória. Contudo, para melhor entendermos o potencial das vias 

envolvidas neste controle, nós revisamos as conexões eferentes do SCig lateral, e 

adicionalmente comparamos estes resultados com os obtidos para as projeções da 

porção medial das camadas intermediárias do SC (SCig medial), que pertence a um 

outro domínio funcional do SC. 

 

Projeções da parte lateral do Scig 
 

Nesta parte do trabalho, a injeção de PHA-L marcou neurônios posicionados 

na região lateral do SCig, que coincide com a região ativada durante a caça 

predatória (ver experimento 1) e a região onde as lesões de NMDA resultaram em 

um maior déficit na performance de caça (ver experimento 2). Em todos estes 

experimentos uma marcação bastante similar de fibras anterogradamente marcadas 

foi observado e o que escolhemos como protótipo para ilustrar nossos resultados foi 

o PHA-LSC#4 (Figura 9A). 

A partir do local de injeção, as fibras se projetam provendo um denso campo 

terminal nas camadas profundas adjacentes do SC. Nos níveis do local de injeção, 

fibras marcadas e terminais foram observados na PAG, no núcleo reticular 

mesencefálico e na substância negra parte compacta. A projeção para a PAG foi 

particularmente observada na coluna lateral ao nível do núcleo oculomotor e em 

menor grau para a região supraoculomotora (Figura 10A). 
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Figura 9. Experimento 3 – Fotomicrografias de campo escuro mostrando os depósitos de PHA-L na 

porção lateral (A, experimento PHA-LSC#4) e na porção medial (B, experimento PHA-LSC#7) das 

camadas intermediárias do CS. Barras de escala = 300 µm. 
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Do local de injeção, fibras descendentes seguem para o mesencéfalo caudal, ponte 

e medula oblonga, enquanto fibras ascendentes vão inervar alvos no pretecto, 

diencéfalo e telencéfalo.  

Fibras descendentes provenientes do SCig lateral podem ser dividas em um 

pequeno ramo ipsilateral e um ramo contralateral mais denso, seguindo a via 

tectoespinal, também conhecida como predorsal bundle. As fibras descendentes que 

seguem pelo ramo ipsilateral provêm projeções relativamente esparsas para os 

núcleos cuneiforme e pedunculopontino. O contingente contralateral de fibras 

descendentes, que é mais proeminente, segue pelo predorsal bundle e níveis 

pontinos, provendo uma projeção moderada para a região paramediana do núcleo 

reticular pontino, além de um campo terminal relativamente denso para as porções 

mediais do núcleo tegmental reticular. Ainda nestes níveis, um discreto contingente 

destas fibras descendentes também apresenta um curso dorsolateral de projeções 

para o núcleo pedunculopontino, e alguns destes axônios marcados podem se 

estender mais dorsalmente chegando ao núcleo tegmental laterodorsal. Seguindo 

caudalmente, em níveis da medula oblonga, fibras seguem através da via 

tectoespinal provendo projeções para os núcleos gigantocelular e reticular medular, 

bem como para o núcleo reticular parvicelular. Nos níveis mais rostrais da medula 

oblonga, uma série de fibras e terminais podem ser encontrados na região do núcleo 

reticular gigantocelular próximo ao núcleo abducente, na área periabducente. 

 Continuando nos níveis da medula oblonga, encontramos também fibras que 

seguem pela via tectoespinal formando um denso campo terminal na oliva acessória 

medial. É importante salientar que, neste trabalho, as projeções para a medula 

espinal não foram examinadas. 

 O SCig lateral provém projeções ascendentes bastantes substanciais para o 

pretecto e para o diencéfalo. No pretecto, as projeções do SCig lateral seguem 

maciçamente para o núcleo pretectal anterior. Seguindo rostralmente, fibras do SCig 

lateral ascendem através do tálamo dorsal ou ventral. Outras fibras cursam através 

da região ventral talâmica provendo uma forte projeção para a zona incerta, onde 

um denso campo terminal foi encontrado na sua parte ventral (Figura 10B). Um 

contingente de fibras seguindo esta via toma um curso dorsomedial, provendo um 

campo terminal moderado no campo de Forel, e se projeta para o núcleo talâmico 

ventral medial, onde provém um denso campo terminal que abrange quase toda sua 

extensão rostrocaudal (Figura 10C). Juntamente, um número mínimo de axônios 
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continua seguindo mais rostralmente por esta via se projetando esparsamente para 

o núcleo talâmico reticular rostral e globo pálido. 

Um relativo número de fibras ascendentes vindas do SCig lateral se projeta 

para e através do tálamo dorsal. Como ilustramos na Figura 10B, em níveis 

talâmicos caudais, o SCig lateral provém um denso campo terminal na parte lateral  

do núcleo parafascicular e no complexo talâmico posterior. Seguindo rostralmente, 

algumas fibras seguem por esta via se projetando para outros núcleos 

intralaminares, em particular o central medial e o central lateral, e em menor 

quantidade para o núcleo paracentral (Figura 10C). Juntamente com a projeção 

para os núcleos intralaminares, uma analise cautelosa de nosso material revelou um 

campo terminal denso na região ventral adjacente da parte lateral do núcleo 

médiodorsal (Figura 10C). Contudo, no tálamo dorsal, o SCig lateral provém um 

claro campo terminal no complexo ventral anterior lateral do tálamo, juntamente com 

projeções esparsas para diversos outros núcleos, incluindo o lateral dorsal, o núcleo 

reuniens e o núcleo rombóide (Figura 10C).  
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Figura 10. Experimento 3 – Fotomicrografias de campo escuro mostrando a distribuição de axônios 

marcados por PHA-L no experimento PHA-LSC#4, com injeção centrada na porção lateral das 

camadas intermediárias do SC. A: níveis rostrais da substância cinzenta periaquedutal. B: Zona 

incerta e níveis caudais da região talâmica. C: níveis intermediarios da região talâmica. Escala de 

barras = 300 µm. 
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Projeções da porção medial do SCig  
 

Nesta etapa do trabalho nós analisamos as projeções da porção medial do 

SCig para então podermos comparar com as projeções já analisadas da porção 

lateral do SCig. Em dois experimentos, as injeções de PHA-L marcaram neurônios 

que estão posicionados na região medial do SCig. Os dois experimentos 

apresentaram um padrão de projeção bastante similar, portanto, escolhemos o 

experimento PHA-LSC#7 para ilustrar os resultados obtidos (Figura 9B). Foi 

possível observar que as fibras provenientes do SCig  medial, provém um campo 

terminal bastante denso em partes adjacentes das camadas profundas (Figura 

11A). Do local de injeção, fibras seguem uma rota descendente para o tronco ou 

ascendente para o pretecto e para o diencéfalo. Nos níveis mesencefálicos, fibras 

descendentes do SCig medial, se projetam maciçamente para a PAG, provendo um 

modelo de projeção bastante distinto daquele já descrito para o SCig lateral. Sendo 

assim, na PAG rostral, nos níveis dos núcleos óculomotor e troclear, o SCig se 

projeta densamente para as colunas dorsomedial e dorsolateral da PAG (Figura 

11A) e seguindo caudalmente, fibras descendentes provenientes do SCig medial, 

provêem um significante feixe de projeções para a coluna ventrolateral da PAG 

(Figura 11C). Em concordância com estudos anteriores (Redgrave et al., 1987), o 

SCig medial provém uma robusta via ipsilateral para regiões mesencefálicas e 

pontinas, e, diferente das projeções do SCig lateral, ela parece não ter contribuição 

significante para a via descendente cruzada que segue para o predorsal bundle. Nos 

níveis mesencefálicos caudais, fibras seguem uma via descendente não cruzada 

que resulta numa densa projeção para regiões do mesencéfalo que correspondem a 

formação reticular mesencefálica lateral (Figura 11B). Entretanto, nestes níveis, 

uma série de fibras cursa ventrolateralmente provendo densas projeções para a 

região do núcleo sagulum, adjacente a borda medial do núcleo parabigeminal, que, 

interessantemente, tende a ser evitada por axônios marcados anterógradamente 

(Figura 11B). Nos níveis caudais, fibras descendentes ipsilaterais resultam num 

significativo campo terminal no núcleo cuneiforme (Figura 11C) e um número 

considerável de fibras assume um curso dorsal provendo um plexo de axônios e 

terminais marcados para a região shell que rodeia o núcleo externo do colículo 

inferior (Figura 11C). Fibras descendentes desta via se projetam para a região 

pontina e formam um campo terminal singular fechado na borda lateral da parte 
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rostral do núcleo reticular pontino. Ainda prosseguindo caudalmente, um contingente 

de fibras continua provendo projeções relativamente esparsas para parte ventral do 

núcleo reticular pontino caudal, o que parece ser o sítio de marcação mais caudal do 

tronco encefálico de nossas injeções de PHA-L no SCig medial.  

Em comparação com o que já foi descrito sobre o SCig lateral, as  projeções 

ascendentes vindas do SCig medial apresentam um sítio de projeções mais limitado, 

o que resulta num padrão de projeção diferente para o pretecto, tálamo e tálamo 

ventral. As fibras ascendentes do SCig medial podem trafegar também através do 

tálamo ventral ou dorsal. As fibras que se projetam através do tálamo ventral 

provêem uma projeção substancial para a região circundante da borda lateral do 

pedúnculo cerebral, englobando o núcleo paripeduncular e extremidade lateral do 

núcleo subparafascicular, em adição a um campo terminal na zona medial do 

complexo geniculado ventral lateral. Um discreto número de fibras segue por esta via 

continuando rostralmente para se projetar esparsamente para a zona incerta rostral 

e núcleo reuniens. Algumas fibras ascendentes seguem pela via talâmica dorsal, 

inicialmente resultando em claras projeções para o núcleo precomissural e partes 

adjacentes do núcleo pretectal medial (Figura 11D). Outro contingente destas fibras 

continua pelo tálamo dorsal e provém um distinto campo terminal na parte medial do 

núcleo posterior lateral (Figura 11D)e no núcleo suprageniculado do complexo 

geniculado lateral. Contudo, fibras ascendentes que passam por essa via podem 

também se projetar esparsamente para uma série de alvos do tálamo dorsal, 

incluindo o núcleo talâmico paraventricular, o núcleo dorsal lateral, os núcleos 

intralaminares central medial e central lateral e o núcleo reticular.  
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Figura 11. Experimento 3 – Fotomicrografias de campo escuro mostrando a distribuição de axônios 

marcados por PHA-L no experiemnto PHA-LSC#7, com injeção de PHA-L centrada na porção medial 

das camadas intermediárias do SC. A: Níveis rostrais da substância cinzenta periaquedutal. B: Níveis 

caudais do núcleo reticular mesencefálico. C: Níveis caudais da substância cinzenta periaquedutal e 

núcelo cuneiforme.  D: Núcleo precomissural, região pretectal, e níveis caudais da região talâmica. 

Barras de escala = 300 µm. 
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Os resultados comportamentais obtidos através dos experimentos de ativação 

gênica e lesão, descritos neste trabalho, ilustraram que a porção lateral do SC é uma 

região particularmente crítica para a caça predatória. Os experimentos de PHA-L, 

por sua vez, mostraram de que maneira as projeções eferentes do SC poderiam 

influenciar o comportamento de caça e indicaram a presença de uma possível 

divisão funcional no SC.  

Primeiramente, foi possível mostrar que a caça de insetos está relacionada a 

um relativo aumento de células imunorreativas a proteína Fos na região superficial 

do SCig lateral (i.e., camadas superficiais a e b) e um moderado mas significante 

aumento de Fos na região medial  do SCig. A presença de Fos no SCig medial 

também pode ser observada em algumas situações comportamentais, como 

comportamento maternal e forrageamento (S.R. Mota-Ortiz and N.S. Canteras, 

observações não publicadas); contudo, apenas a caça predatória parece apresentar 

como característica o aumento de Fos no SCig lateral.  

Como mencionado anteriormente, o SC é conhecido como uma região onde 

sinais de diferentes sentidos são combinados e utilizados para guiar respostas 

motoras (Grobstein, 1988; Dean et al., 1989; King, 2004; Boehnke and Munoz, 2008; 

Felsen and Mainen, 2008). As camadas do SC apresentam funções distintas, sendo 

que as superficiais são exclusivamente visuais e as profundas, por sua vez, 

apresentam neurônios responsivos a estímulos visuais, auditivos e/ou 

somatossensoriais (Saito and Isa, 2007). Os neurônios presentes na camada 

superficial do SC são organizados num mapa de código retinotópico do espaço 

visual contralateral e pode se projetar para as camadas intermediárias e profundas 

(Saito and Isa, 2007). Já nas camadas intermediárias e profundas do SC, as 

aferências visuais se juntam com aferências simultâneas vindas do córtex 

extraestriatal, juntamente com sinais auditivos e somatossensoriais e com 

informações a respeito do planejamento motor vindas dos gânglios da base 

(Boehnke and Munoz, 2008).  

De modo singular, os neurônios do SCig lateral respondem principalmente a 

estimulação vibrissal contralateral e a pequenos objetos que se movimentam  no 

campo visual inferior rostral e lateral (Dean et al.,1989). Dentro do contexto de caça 

predatória, é importante pontuar que o estriatum ventrolateral, que já mencionamos 

por programar o conjunto de ações motoras vistos durante os atos de capturar e 

segurar a presa (dos Santos et al., 2007), pode também influenciar o SCig lateral 
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através de densas projeções para a substância negra pars reticulada (Groenewegen 

et al., 1993). De fato, tem sido mostrado que as respostas da estimulação vibrissal e 

do movimento de pequenos objetos no campo visual inferior pode ser reforçada por 

injeção intraestriatal de glutamato, que silencia as células GABAérgicas presentes 

na substância negra pars reticulada que se projeta para o SC, liberando assim os 

neurônios coliculares de uma influência nigral inibitória tônica  (Chevalier  et al., 

1985). Assim sendo, o SCig lateral exerce a função de integrador sensorial crítico 

das informações sensoriais relacionadas a detecção da presa, em conjunto com as 

aferências dos gânglios da base, estariam envolvidos com o plano motor relatado na 

seqüência estereotipada de ações predatórias. Estudos recentes têm mostrado que 

o SC poderia estar criticamente envolvido na orientação desencadeada por 

estímulos olfatórios (Felsen and Mainen, 2008), um fator crítico para a caça 

predatória, já que as pistas olfatórias parecem ter uma importância no papel 

motivacional que desencadeia as respostas comportamentais (Comoli et al., 2005). 

Adicionalmente, as lesões bilaterais na porção lateral do SC (SCl) provocaram 

déficits comportamentais durante a caça predatória. Os ratos SCl-lesados 

apresentaram um aumento significante na latência para começar a caçar a presa e 

gastavam muito tempo engajados em outros comportamentos que não fossem a 

caça predatória.  Durante a caça, os animais SCl-lesados mostraram déficits de 

orientação em relação aos movimentos da presa e perderam a seqüência 

estereotipada de ações vistas durante a captura, apreensão e abatimento da presa.   

O SC tem sido considerado parte crítica da circuitaria envolvida na orientação 

de decisões sensório-guiadas (Grobstein, 1988; Dean et al., 1989; King, 2004; 

Boehnke and Munoz, 2008; Felsen and Mainen, 2008). Como discutido 

anteriormente, o SCl integra informação sensoriais importantes para a detecção da 

presa, que devem servir para gerar o sinal de prioridade para caçar a presa 

(Boehnke and Munoz, 2008). Contudo, as lesões no SCl provavelmente bloqueiam o 

sinal resultante da prioridade de caçar presas,  aumentam a latência para iniciar a 

captura da presa e aumentam o tempo gasto em outras atividades. Esses déficits 

podem ser relacionados com a falta geral de motivação ou interesse para caçar, que 

parece ser mediado por projeções do SCl para a coluna lateral da PAG, que 

discutiremos com mais detalhes a seguir.  
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Como já era de se esperar, os ratos SCl-lesados apresentaram déficits na 

orientação em relação ao movimento da presa.  Na questão sensorial, como já 

citamos, o SC integra informações sensoriais críticas para a detecção da presa, e na 

questão sensorial, diversos estudos utilizando estimulação elétrica e farmacológica 

têm mostrado que o SC pode elucidar uma gama  de movimentos direcionados 

contralateralmente envolvendo os olhos, ouvidos, vibrissas, cabeça e movimentos 

corporais,  que podem representar a busca por um objeto (Dean et al., 1986, 1988; 

Sahibzada et al., 1986). Estes movimentos contralaterais semelhantes à perseguição 

de estímulos que se movimentam, dependem de uma via descendente cruzada 

(Dean et al., 1986; Ellard  and Goodale, 1986) que tem início no SC (Chevalier and 

Deniau, 1984; Redgrave et al., 1986, 1987; Bickford and Hall, 1989; resultados 

presentes). 

Juntamente com os déficits de orientação, lesões no SCl interferem também 

na habilidade inata de capturar e prender a presa. Os procedimentos de captura 

vistos nos animais SCl-lesados são ineficientes e para capturar a presa, os animais 

usam insistentemente a boca com pouco auxílio das patas dianteiras. Portanto, 

enquanto estão segurando a presa, os animais SCl-lesados ficam mordendo 

diversas partes do corpo da presa, mas falham quando tentam matar a presa 

arrancando a cabeça, deixando-a viva e com capacidade de se movimentar, ficando 

mais fácil escapar do predador.  A seqüência estereotipada de ações vistas durante 

a caça predatória é implementada pelo estriatum ventrolateral (dos Santos et al., 

2007). Animais com inativação farmacológica do estriatum ventrolateral apresentam 

diversos déficits nas ações estereotipadas vistas durante os atos de capturar e 

segurar a presa (dos Santos et al., 2007); e como discutido anteriormente, o 

estriatum ventrolateral pode influenciar o SCig lateral através de projeções para a 

parte lateral da substância negra pars reticulada (Groenewegen et al., 1993). Então, 

durante a caça predatória, as respostas de orientação integradas no SCig podem ser 

moldadas pelo plano motor dos gânglios da base relacionado com a seqüência 

estereotipada de ações predatórias. A perda dessa estereotipia vista nos animais 

SCl-lesados pode também sugerir que o SC lateral é uma região crítica para 

transmitir o plano motor relacionado com a seqüência de ações estereotipadas de 

caça para outras regiões do encéfalo.  

Conhecendo então o papel do SCig lateral no controle do comportamento de 

caça predatória, nós revisamos as projeções desta região colicular e comparando 
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com o padrão de conexões do SCig medial,  pudemos representar a divisão 

funcional distinta do SC.  

De acordo com estudos anteriores (Chevalier and Deniau, 1984; Redgrave et 

al., 1986, 1987; Bickford and Hall, 1989), o SCig lateral mas não o SCig medial , 

provém uma significativa projeção descendente cruzada que segue para o predorsal 

bundle e se  projeta para uma série de regiões pontinas e sítios da medula oblonga, 

incluindo a região paramediana do núcleo pontino reticular, o núcleo reticular 

tegmental, o núcleo pedunculopontino, o núcleo tegmental laterodorsal, a região 

periabducente, os núcleos reticulares gigantocelular e medular, o núcleo reticular 

parvicelular, o núcleo facial e a oliva acessória medial. Apesar de não ter sido 

analisada neste trabalho, existem fibras que seguem por esta via e se projetam para 

a medula espinal (Redgrave et al., 1986, 1987). Como já mencionamos 

anteriormente, esta via descendente cruzada com diversos contatos na formação 

reticular pontino medular e medula espinal tem sido considerada a via tectofugal 

mais provável para retransmitir sinais associados com a produção de orientação a 

movimentos de perseguição (Dean et al., 1986; Ellard  and Goodale, 1986).  

Nos níveis mesencefálicos, o SCig lateral se projeta para uma série de alvos 

mesencefálicos, incluindo a coluna lateral da PAG, o núcleo reticular mesencefálico 

e a parte compacta da substância negra. As conexões provenientes das camadas 

profundas do SC para a parte compacta da substância negra, tem sido reportada em 

diversas espécies (Comoli et al., 2003; McHaffie et al., 2006; May et al., 2009) e 

parece estar associada a modulação dos neurônios dopaminérgicos (Redgrave and 

Gurney, 2006).  

A projeção do SC para a coluna lateral da PAG, foi também sugerida em um 

estudo retrógrado prévio e surge de células do SCig presentes na camada superficial 

(Mota-Ortiz et al., 2009). A PAG lateral parece ser uma parte nodal da circuitaria 

neural envolvida nos processos de decisão e execução entre caçar, forragear e 

outras respostas comportamentais (Sukikara et al., 2006). Dessa forma, o SC 

poderia através da sua ligação com a PAG, influenciar os aspectos motivacionais 

relacionados a caça e ao forrageamento.  

O SCig lateral provém uma projeção ascendente bastante significativa para o 

tálamo e para a zona incerta. Essa projeção para a zona incerta foi previamente 

documentada (Chevalier and Deniau, 1984; Shammah-Lagnado et al., 1985). Os 

resultados presentes estão em pleno acordo com estudos prévios que 
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documentaram as projeções do SC para o tálamo (Chevalier and Deniau, 1984; 

Yamasaki et al., 1986; Bickford and Hall, 1989; Krout et al., 2001), mas revelaram 

diferenças importantes em relação a alguns dos principais avos talâmicos do SC. 

Como registrado em trabalhos anteriores (Yamasaki et al., 1986; Krout et al., 2001), 

os dados deste estudo mostram que o SCig lateral provém projeções densas para 

núcleos intralaminares, onde encontramos campos terminais na parte lateral do 

núcleo parafascicuar e nos núcleos central medial e central lateral. Entretanto, em 

contraste com estes estudos prévios, uma analise cautelosa de nosso material de 

PHA-L revelou que o núcleo intralaminar paracentral tende a ser evitado por fibras 

anterogradamente marcadas e que um campo terminal contíguo é observado na 

região ventral da parte lateral do núcleo mediodorsal, este descrito em estudos 

anteriores (Groenewegen, 1988).  

Em concordância com análises prévias, observamos que o SCig lateral 

provém aferências maciças  para o núcleo talâmico medial e para o complexo 

posterior talâmico (Herkenham, 1979; Yamasaki et al., 1986; Krout et al., 2001). É 

importante salientar também que as nossas análises de PHA-L mostraram uma 

importante projeção do SCig para o complexo talâmico ventral anterior-lateral.  

Portanto, estes resultados sugerem que o SCig lateral pode ter uma forte 

influência na modulação dos gânglios da base e córtex cerebral, através de 

projeções para núcleos talâmicos. Portanto, através das conexões para o núcleo 

parafascicular lateral, o SCig lateral poderia modular o estriatum ventrolateral (Van 

der Werf  et al., 2002) e influenciar a região estriatal envolvida na execução das 

ações estereotipadas vistas durante os atos de capturar e segurar a presa(dos 

Santos et al., 2007). A conexão do SCig para o núcleo parafascicular fecha a alça 

dos gânglios da base formada pelo estriatum ventrolateral, pela parte lateral da 

substância negra pars reticulada, pelo SCig lateral e pelo núcleo parafascicular. 

Essa alça fechada é uma característica bastante importante da arquitetura que liga 

os gânglios da base não apenas aos domínios corticais, mas também a sistemas 

subcorticais, ditos como a solução da “seleção do problema” pela priorização 

(McHaffie et al., 2005). Contudo, esta alça dos gânglios da base poderia ajudar a 

adequar o padrão motor de caça para a constante mudança na velocidade e direção 

da presa em movimento.  

Graças as conexões para o núcleo parafascicular lateral, núcleo ventral 

medial, complexo talâmico anterior-lateral ventral e complexo posterior talâmico, o 
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SCig lateral pode ter acesso tanto a córtex motor quanto ao córtex somatossensorial 

(Herkenham, 1979; Price, 1995; Van der Werf  et al., 2002).Sendo assim, devemos 

ressaltar que, estas projeções podem originar-se da via descendente cruzada 

(Chevalier and Deniau, 1984; Bickford and Hall, 1989), que pode fornecer a cópia 

eferente do comando motor que o SC envia para sítios pré-motores no tronco e na 

medula espinal. Através de conexões para os núcleos intralaminares central medial 

e central lateral, e para a parte lateral do núcleo talâmico mediodorsal, o SCig lateral 

tem acesso a regiões corticais pré-frontais, incluindo os córtices motor suplementar, 

cingulado anterior e pré-límbico   (Groenewegen, 1988; Price, 1995; Van der Werf  et 

al., 2002), que na parte superior do ciclo ação-percepção, desempenham um papel 

crítico no planejamento comportamental (Heidbreder and Groenewegen, 2003). 

Contudo, diversas peças destes dados sugerem que o SC é importante não apenas 

para a execução dos movimentos, mas também para o planejamento dos mesmos 

(Carello and Krauzilis RJ, 2004). Por fim, o principal alvo talâmico do SCig lateral 

parece ser o núcleo ventral medial do tálamo, que além de pequenas projeções para 

as camadas III e V do córtex motor primário, possui projeções densas para a parte 

mais superficial da camada I se estendendo por quase todo o neocortex 

(Herkenham, 1979), influenciando assim, os níveis gerais de ativação.  

Dessa forma, os dados analisados neste trabalho indicam que o SCig lateral 

pode desempenhar um papel critico na caça predatória, além de prover vias 

descendentes cruzadas para sítios pré-motores do tronco encefálico e medula 

espinal, e se projetar para diversos sítios com funções importantes para o contexto 

do comportamento predatório, como níveis gerais de ativação, nível motivacional 

para caçar ou forragear, planejamento comportamental, aprendizado motor para 

maximizar respostas apetitivas futuras, seleção apropriada do planejamento motor 

dos gânglios da base para a caça e eferências motoras do córtex motor primário.   

Ao contrário do que vimos nas lesões do SC lateral, as lesões do SC medial 

causaram pequenos déficits na caça predatória e apenas o parâmetro caça de 

inseto apresentou uma diferença significativa em relação aos animais intactos, onde 

observamos um aumento na latência para iniciar a caça. A razão para este aumento 

na latência para iniciar a caça não está muito claro no momento, e talvez, possa ser 

explicado pelo fato de que as lesões no SC medial poderiam interferir nos níveis 

gerais de atenção (Redgrave and Dean, 1985; Dean et al., 1991).  
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O SC medial é funcionalmente distinto do SC lateral e é capaz de integrar 

respostas defensivas quando acionado. O SC medial contém células que respondem 

a estímulos visuais que aumentam rapidamente de tamanho na parte superior do 

campo visual, como uma sombra sinalizando uma colisão ou a aproximação de um 

predador (Dean et al.,1989). Ao contrário do que foi discutido para o SC lateral, a 

estimulação do SC medial provoca respostas defensivas tais como, congelamento 

ou fuga, aumento da pressão sanguínea e batimento cardíaco, analgesia, e ativação 

cortical EEG (Redgrave and Dean, 1985; Dean et al., 1989). Estas respostas são 

mediadas através de projeções descendentes não cruzadas para a PAG, núcleo 

cuneiforme e núcleos reticulares mesencefálico e pontino (Mitchell et al., 1988). O 

SCig medial apresenta projeções significativas para regiões da PAG responsivas a 

exposição de um predador vivo  (Canteras and Goto, 1999; Cezário et al., 2008). 

Estas regiões da PAG têm sido críticas para a organização de respostas defensivas 

anti-predatórias (Cezário et al., 2008; Sukikara et al., 2010).  

Comparado ao padrão de projeção eferente observado para o SCig lateral, o 

SCig medial apresenta um sítio mais limitado de projeções para o tálamo, 

projetando-se esparsamente para sítios talâmicos relacionados com o controle do 

planejamento motor ou eferências motoras, e provendo aferências conspícuas para 

o núcleo posterior lateral e núcleo suprageniculado do complexo geniculado medial. 

No contexto defensivo anti-predatório, temos que salientar que o núcleo 

suprageniculado estaria em posição de transmitir ameaças visuais predatórias do SC 

medial para o núcleo lateral da amígdala (Price, 1995), que é um sítio amigdalar 

responsivo a presença do predador e possivelmente integra uma faixa de pistas 

sensoriais vindas do predador processada nas áreas corticais visuais e auditivas 

(Canteras, 2002). 

Por fim, os resultados comportamentais, de ativação gênica, lesão e os 

experimentos neuroanatômicos indicam que o SC lateral seria uma região crítica 

para o comportamento de caça predatória. As lesões no SC lateral causaram 

diversos déficits no desempenho de caça e os dados anatômicos inferiram que o SC 

lateral seria um ponto de convergência de diversos circuitos neurais que organizam 

o comportamento predatório. O SC estaria em posição de acessar sítios pré-motores 

envolvidos no controle da orientação motora durante a perseguição da presa e, 

estaria em posição de influenciar diversas funções importantes para o 

comportamento de caça predatória como, atenção, motivação, aprendizado motor, 
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planejamento comportamental e eferências motoras (Figura 12). Além disso, os 

dados anatômicos suportam a idéia da existência de uma dicotomia funcional no SC, 

onde seria possível influenciar tanto a perseguição a uma presa como a fuga de um 

predador.  
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Figura 12. Diagrama ilustrando os principais alvos de projeção do SCig lateral, a alça dos gânglios da 

base e suas respectivas funções.  
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