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RESUMO

A relagdo entre a percepgao visual e o movimento dos olhos talvez seja o exemplo mais evidente de
interacdo entre diferentes sistemas (perceptual e motor) em nosso cérebro. Nos movemos nossos olhos
cerca de trés vezes por segundo, constantemente trazendo objetos de interesse para o centro do campo
visual, onde eles sdo analisados mais eficientemente. Esse tipo de movimento ocular brusco ¢ conhecido
por sacada. Ha quase trés décadas, estudos t€ém demonstrado que as sacadas sdo intrinsecamente ligadas ao
processo de selegdo atencional. Aqui, discutiremos evidéncias comportamentais € neurofisiologicas das
correspondéncias entre atencao e sacadas, e apontaremos questoes que ainda precisam ser respondidas para

que possamos elucidar melhor os mecanismos dessas interagdes e seus impactos na percepcao visual.

Palavras-Chave: Visdo ativa; Sacadas; Atencao; Percepc¢do visual; Neurociéncia de sistemas.

ABSTRACT
The relationship between visual perception and eye movements is perhaps the clearest example of interaction
between different systems (perceptual and motor) in our brain. We move our eyes about three times per
second, constantly bringing objects of interest to the center of the visual field, where they can be processed
more efficiently. This type of jerk eye movement is known as saccade. For nearly three decades, studies have
shown that saccades are intrinsically linked to attentional selection. Here, we discuss behavioral and
neurophysiological evidence of the relationship between saccades and attention, and discuss unknowns that

still need to be answered to understand how this interaction modulates visual perception.

Keywords: Active vision; saccades; Attention; Visual perception; Systems neuroscience.



Nosso sistema visual ¢ constantemente inundado com uma quantidade enorme de informagao.
Longe de ser uma representagao perfeita do mundo, o que percebemos € uma versao da realidade
construida pelo nosso cérebro. Desde o primeiro estagio do processamento - na retina -, estimulos presentes
em algumas partes de uma cena visual sdo processados mais eficientemente que outros. Um exemplo claro
dessa assimetria pode ser observado na densidade de células cone, principais responsaveis pela nossa
percepgao visual em condic¢des de alta luminosidade, como durante o dia. A densidade das células cone na
retina € 200 vezes maior no centro do nosso campo visual - regido chamada de fovea - do que na periferia
(Purves et al., 2004). Esse padrao também ¢ observado no cortex visual primario (V1), onde o nimero de
neurdnios decai drasticamente das regides que processam informagdes do centro do campo visual para
outras regioes que processam informagdes da periferia do campo visual (Harvey & Dumoulin, 2011).
Consequentemente, nossa percepc¢ao visual ¢ muito mais eficiente no centro do campo visual (DiCarlo et
al., 2012). Em virtude disso, nossos olhos estdo em constante movimento, continuamente trazendo objetos
de interesse em uma cena para o centro do campo visual (Ibbotson & Krekelberg, 2011). Por exemplo,
quando estamos dirigindo um carro em uma estrada, com os olhos fixos no horizonte, e subitamente
percebemos algo “no canto do olho” - como um animal pulando na pista - imediatamente olhamos para o
local em que o animal se encontra. Essa reacdo a um estimulo inesperado em nosso campo visual periférico
ocorre muito rapidamente, em menos de um décimo de segundo (Hall & Colby, 2016). Esse exemplo do
cotidiano explicita um fator central no nosso comportamento visual: a relacdo intima e orquestrada entre a

percepcao visual, atencdo e agdo oculomotora (Deubel, 2014).

Existem diversos tipos de movimentos oculares (para uma revisdo, ver Martinez-Conde et al., 2004;
Kowler, 2011). Dois deles, conhecidos como movimentos que trazem/mantém a informagao visual no
centro do campo de visdo, t€m como objetivo principal facilitar a analise visual de objetos relevantes em

uma cena (Bruce & Friedman, 2002). Um tipo sd@o os movimentos oculares de persegui¢do lenta (do inglés,



smooth pursuit), sdo movimentos que fazemos para manter um objeto de interesse no centro do campo
visual. O outro tipo, chamado de sacada, ¢ caracterizado por movimentos rapidos e balisticos dos olhos
(Missal & Keller, 2002), em que abruptamente mudamos o ponto de fixagao dos olhos de um local para o
outro. Esse tipo de movimento ¢ corriqueiro em nosso comportamento visual, ndo s6 como resposta as
alteracdes inesperadas no campo visual (como no exemplo da estrada descrito acima), mas também
predominante em qualquer situacao de busca visual, como procurar por um amigo em um lugar lotado, ou
pelas chaves na sala de casa (Eckstein, 2011). Mesmo sem percebermos, durante uma busca visual, nos

executamos cerca de trés a quatro sacadas por segundo (Otero-Millan et al., 2008; Chen et al., 2021).

Como as sacadas sdo o principal meio pelo qual exploramos o mundo visual, e também devido a sua
prevaléncia em nosso dia a dia, pesquisadores especulam ha muito tempo qual ¢ a relagao das sacadas com
a atencdo visual (Jonikaitis & Moore, 2019). Nesta revisdo - a qual se baseia em estudos realizados em
humanos e primatas ndo humanos - iremos explorar a relacdo do que percebemos e para onde olhamos,

descrevendo os efeitos comportamentais € mecanismos neurais dessa relagao.

MELHORAMENTO VISUAL PRE-SACADICO

A hipdtese de que a atengdo e o sistema oculomotor - responsavel pela programacgao e execugdo de
sacadas - sdo intrinsecamente ligados surgiu com forga na década de 1980 (Rizzolatti et al., 1983; Shepherd
et al., 1986; Rizzolatti et al., 1987). Porém, foi apenas na segunda metade da década de 1990 que estudos
comportamentais demonstraram convincentemente que a preparagao de sacadas ¢ acompanhada de uma
melhoria na percep¢ao no futuro local de fixagdo dos olhos. Esse fendmeno foi nomeado melhoramento

visual pré-sacadico (Schneider & Deubel, 1995; Deubel & Schneider, 1996; Figura 1A).



Figura 1

Melhoramento visual pré-sacadico.
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Nota: A) Durante a programagao da proxima sacada, o futuro local de fixagdo dos olhos passa a ser
melhor processado em relagao ao restante da cena (painel central). B) Tarefa experimental utilizada para
estudar o fenomeno pré-sacadico. C) Percentagem de acerto com sacadas realizadas para uma das trés
posigdes em relacdo a posicdo do alvo de discriminagdo. D) Performance de discriminagdo (d’) na condig¢ao
neutra e de sacada em relagdo ao tempo relativo ao inicio da sacada. Adaptado de Rolfs e Carrasco (2012).
E) Sensitividade visual dos sujeitos na condi¢do neutra e de sacada em relagdo a frequéncia espacial do

gabor. F) Sensitividade visual dos sujeitos na condi¢do neutra e de sacada em relacdo a orientagdo do gabor.



Um dos estudos seminais dessa época foi conduzido por Deubel e Schneider (1996). Nesse estudo,
os autores utilizaram um paradigma de tarefa dupla (do inglé€s, dual-task), em que os participantes deveriam
fixar os olhos no centro da tela enquanto cinco estimulos eram apresentados em cada lado do ponto de
fixacdo (Figura 1B). Ainda, trés elipses coloridas (verde, vermelha e azul) eram apresentadas ao redor de
trés itens centrais no conjunto de cinco mascaras. Entdo, uma seta colorida central era apresentada,
indicando para qual dos dez estimulos (mdascaras) uma sacada deveria ser realizada. Por exemplo, se a pista
fosse verde e estivesse apontando para o lado direito, o sujeito deveria realizar uma sacada para o estimulo
contido na elipse verde no lado direito do ponto de fixagdo. A pista central era apresentada entre 500-1000
ms, e a sacada deveria ser executada assim que a pista desaparecesse. Sessenta milissegundos apos a
retirada da pista, as 10 mascaras eram substituidas por nove distratores (“5” ¢ “2””) e um alvo (“E” ou “3”)
por 120 ms. Ao final da tentativa, o sujeito deveria reportar qual alvo foi apresentado. E importante
salientar que como esses intervalos eram curtos, o alvo e distratores desapareciam antes da sacada ser
executada. Portanto, qualquer efeito perceptual (i.e., na discriminacao do alvo) se deve a preparagdo da
sacada. Os resultados desse experimento indicaram que a discriminagao de alvos foi maior quando eles

eram apresentados nos locais em que as sacadas estavam sendo preparadas (Figura 1C).

Os resultados do estudo de Deubel e Schneider (1996) nao indicam quanto tempo antes de uma
sacada esse efeito ¢ observado. Interessados em saber o curso temporal do melhoramento pré-sacéadico,
Rolfs e Carrasco (2012) testaram a performance de sujeitos em uma tarefa de discriminagao visual. A tarefa
consistia em fixar os olhos no centro da tela por determinado tempo, entdo dois estimulos (gabores!) eram
apresentados, um em cada lado do ponto de fixacdo, em sentido horario ou anti-horario. Apés 50 ms, os

gabores eram retirados da tela, restando apenas o ponto de fixacdo. Entdo, uma pista central indicava o lado

' Gabor ¢ um filtro linear, composto por uma fungdo Gaussiana modulada por uma onda sinusoidal, muito usado como estimulo
visual.



em que o sujeito deveria fazer o movimento ocular, o qual deveria ser o mais rapido e acurado possivel.
Com um intervalo de tempo variavel apds o aparecimento da pista, um estimulo teste (gabor) era
apresentado no lado indicado pela pista. Ao final de cada tentativa, o sujeito deveria reportar se o estimulo
teste apresentava orientagdo igual ou diferente dos gabores padrdo. A performance de discriminagao nesta
tarefa foi comparada com uma tarefa neutra, em que os sujeitos deveriam manter a fixacao durante toda a
tentativa e a pista central ndo era preditiva quanto ao lado de aparecimento do estimulo teste. Como
resultado, verificou-se que o melhoramento visual pré-sacadico comega ~100 ms antes da sacada ocorrer, €

alcanga seu pico instantes antes da execucdo da sacada (Figura 1D).

Apesar desse melhoramento ter sido associado com a ateng@o pré-sacadica, como se um fosse
sindnimo do outro (e.g., Deubel & Schneider, 1996), um estudo publicado por Li et al. (2016) mostrou que
o primeiro causa uma significativa mudanga na percepcao visual do objeto nos milissegundos que
precedem a foveagdo deste. Isso foi verificado através de uma tarefa de detecgao visual. Na condic¢ao de
sacada, uma pista central indicava se o alvo apareceria no lado esquerdo ou direito da tela. Entdo, o sujeito
deveria fazer a sacada para o lado indicado pela pista e relatar se o alvo estava presente ou ndo. Assim
como em Rolfs e Carrasco (2012), na condi¢do neutra, a pista central apontava para ambos os lados, € o
sujeito era instruido a manter os olhos fixados durante toda a tentativa. Em metade das tentativas, somente
um ruido era apresentado, na outra metade, o alvo (gabor) era apresentado sobreposto pelo ruido.
Utilizando a técnica de correlagdo reversa, os autores observaram que a preparacao de uma sacada nao
modula a percepcao visual indiscriminadamente, mas sim seletivamente, aumentando o processamento de
informagao de alta frequéncia espacial (Figura 1E) e na orientagdo especifica do estimulo a ser foveado
(Figura 1F). Esses resultados sdo caracteristicos de um efeito na fun¢do primaria da visdo. Na proxima

secdo veremos 0s mecanismos neurais subjacentes aos efeitos comportamentais descritos.



MECANISMOS NEURAIS

Antes de descrevermos os achados experimentais e 0os mecanismos neurais subjacentes & modulagio
da percepc¢ao visual pelas sacadas, faremos uma breve descri¢ao das areas envolvidas na programacao e

producdo de sacadas.

Areas oculomotoras envolvidas na programacdo e execugdo de sacadas

A execugdo eficiente de sacadas € fruto da atividade orquestrada de uma circuitaria neural ampla e
extremamente complexa, que inclui diferentes areas do encéfalo, como cerebelo, tdlamo, tronco cerebral,
nucleos da base e neocortex (Figura 2B; Munoz, 2002). Nesta secdo descreveremos as quatro principais
regides envolvidas na geracdo e controle de sacadas: coliculo superior (CS), cortex intraparietal lateral

(IPL), campos oculares frontais (COF) e campos oculares suplementares (COS) (Figura 2A).



Figura 2

Sistema oculomotor das sacadas.
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Notas: A) Principais areas envolvidas na geracao e producao de sacadas em macaco rhesus e humanos. B)
Esquema mostrando todas as regides envolvidas na circuitaria de sacadas, bem como as conexoes entre elas
(linhas pontilhadas indicam conexdes de inibi¢do). As caixas brancas indicam regides que contribuem com
outros movimentos além do oculomotor. As caixas coloridas indicam as principais regides envolvidas na
geracdo e controle de sacadas. Adaptado de Pierce, Clementz & McDowell (2019). C) Tipo de campos
motores observados nas diferentes areas oculomotoras. Siglas: CS - Coliculo Superior; NM - Nucleos
Motores do Tronco Encefalico; Nucleos B. - Nucleos da Base; CPFDL - Cortex Prefrontal Dorsolateral; COF

- Campos Oculares Frontais; COS - Campos Oculares Suplementares; IPL - Area IntraParietal Lateral.
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O CS ¢ considerado peca central tanto na producao de sacadas, quanto na relagdo entre percepgao
visual e acdo motora. Essa ¢ uma estrutura altamente conectada, organizada em sete camadas que recebem
e enviam sinais para diversas partes do encéfalo (Sparks & Pollack, 1977). As duas camadas superiores
recebem projecdes diretas da retina, enquanto a terceira camada recebe sinal predominantemente do cortex
visual. As camadas intermediarias recebem entrada de numerosas outras regioes corticais, incluindo COF,
IPL e COS. Das camadas mais profundas do CS sao enviados sinais para os neuronios geradores de sacadas
no tronco encefalico, presentes nas formagdes reticulares. Dessas regides, os musculos extraoculares sao
inervados e 0 movimento ocular realizado (Scudder et al., 2002). Com todas essas conexdes, ndo ¢
surpreendente que o CS também seja uma pega fundamental na orientagdo da atengdo espacial (Goldberg &
Wurtz, 1972) e que lesdes locais levem a consequéncias drasticas no comportamento visual (Wurtz &

Goldberg, 1972a).

Microestimulacdo elétrica de neur6nios em camadas profundas do CS causa movimentos sacadicos
de forma previsivel e altamente replicavel (Schiller & Tehovnik, 2005). Assim como chamados a parte do
campo visual representada por neurdnios sensoriais de campos receptivos, denominamos de campos
motores as regides do campo visual para onde as sacadas sao realizadas (Schiller & Tehovnik, 2005). As
sacadas induzidas por estimula¢do na mesma regido do CS terdo sempre a mesma amplitude e diregao,
independentemente da posicao atual dos olhos (Figura 2C). Estudos do inicio da década de 1970 ja
mostravam que a distribui¢do dessas areas no CS ¢ retinotopica, a fovea representada na regido anterior e a
periferia retiniana na regido posterior, a parte de cima do campo visual na regido medial, e a parte de baixo
na regido lateral (Wurtz & Goldberg 1972b). Como esperado, a atividade de neurdnios nas camadas
profundas do CS também segue o mesmo padrao retinotdpico (Schiller & Koerner, 1971). Assim como no
nuicleo geniculado lateral (NGL), e no cértex visual, a representacdo do campo visual no CS também ¢

lateralizada. Devido a essa organizac¢do, o CS pode gerar sacadas para qualquer lugar no campo visual.
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Assim como acontece no CS, a estimulagdo de algumas areas neocorticais também produzem
movimentos sacadicos (Schiller & Tehovnik, 2005). Entre as areas descritas, estdo principalmente duas
areas localizadas no cortex frontal - COF e COS -, e a area parietal IPL. Essas areas sao altamente
interconectadas, e suas fungdes e dissimilaridades ainda sdo objeto de inimeros estudos. O COF foi
descrito pela primeira vez em 1885 por David Ferrier, o qual observou que a estimulacao elétrica de uma
por¢ao do lobo frontal de macacos provocava movimentos dos olhos (Schall, 2009). Estudos de registros
unitarios identificaram trés classes de células nos COF: visuais, motoras e visuo-motoras (Bruce &
Goldberg, 1985). Neurdnios visuais possuem apenas campos receptivos visuais, enquanto neuronios
motores possuem apenas campos motores, € neurdnios visuo-motores possuem ambos. Apenas neuronios
motores e visuo-motores estdo envolvidos na programacao de sacadas. Essas células mostram um aumento
de atividade em antecipagdo a execucao de sacadas mesmo em completa escuridao, e, portanto, na auséncia
de qualquer estimulagdo visual (Bruce & Goldberg, 1985). Por fim, assim como no CS, os campos motores

no COF sao retinocéntricos (Figura 2C).

Enquanto o papel dos COF na geracdo de sacadas ¢ um pouco mais estabelecido, a funcdo da area
IPL ¢ um pouco mais controversa (Ipata et al., 2009). Assim como no CS e no COF, a estimulagao da area
IPL também produz sacadas. Entretanto, a atividade em IPL tem sido fortemente associada a processos
atencionais e de decisdo para onde mover os olhos (Ipata et al., 2009). Estudos recentes indicam que
enquanto a atividade na parte dorsal da area IPL ¢ associada ao planejamento de sacadas, sua parte ventral é
responsavel por um processo muito mais complexo de interagdo entre atencao e movimentos oculares (Liu
et al., 2010), produzindo mapas de saliéncia de uma cena visual, que servem como possiveis alvos de
interesse para execuc¢do de sacadas (Liu et al., 2010; Chen et al., 2020). Esse mapa de saliéncia ¢ entao
enviado aos COF, onde o comando do movimento ocular ¢ produzido e mandado para o CS. A inativagao

da IPL, além de reduzir a exploragdo do campo de visdo contralateral a lesdo, também limita a modulagao
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atencional da resposta neural em COF (Chen et al., 2020), como se os neurénios em COF nao

conseguissem decidir qual parte do campo visual seria mais interessante explorar.

Descrita muito recentemente, em 1987, a area dos COS ¢ encontrada no cortex frontal, e possui um
papel central na programacao de sacadas (Schlag & Schlag-Rey, 1987; Schiller & Tehovnik, 2005). Assim
como a area IPL, a fungdo dos COS na produgdo de sacadas ¢ ainda muito debatida (Schiller & Tehovnik,
2005; Sommer, 2009). Uma importante particularidade dos COS, ¢ que a sua estimulacdo gera sacadas
sempre para o mesmo lugar no campo visual, independentemente da posicao atual do olho - ao contrério do
que ¢ observado em CS, COF e IPL (Tehovinik & Lee, 1993; Figura 2C). Esse padrao espagotopico de
resposta pode servir como ponto de referéncia para que possamos constantemente monitorar a posi¢ao atual
dos olhos (Sommer, 2009). Em suporte a essa hipdtese, estudos mostraram que COS ¢ crucial para

producdo de uma sequéncia de sacadas (Sharika et al., 2013).

E importante salientar que todas as areas descritas nesta se¢do estdo envolvidas em multiplas
funcgdes além das sacadas, desde o processamento sensorial e atencao até a memoria operacional
(Ungerleider, 2000). Além disso, outras areas ndo descritas aqui também sao importantes para o controle e
execuc¢ao de sacadas, mas foram omitidas por limitagdes de espacgo. Por exemplo, um estudo recente
mostrou a importancia das células Purkinje do cerebelo para inibir movimentos oculares (Avila et al.,
2021). Ainda, como um leitor atento deve ter notado, a maior parte dos estudos da area foram realizados em
primatas nao humanos, e a mera localizagao de algumas dessas areas em humanos ainda ¢ debatida (Vernet

etal., 2014).
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Neurofisiologia do melhoramento pré-sacddico

Para entendermos o fendmeno do melhoramento visual pré-sacadico, ¢ fundamental desvendar os
mecanismos neurais subjacentes aos efeitos comportamentais descritos nesta revisdao. Entretanto, as
técnicas neurofisioldgicas e de neuroimagem ndo invasivas - como as utilizadas em humanos - possuem
limitagdes importantes, que comprometem a sua utilizacdo em tarefas que contenham movimentos
oculares. Por exemplo, a ressonancia magnética funcional, técnica muito comumente usada, possui uma
resolugdo temporal na ordem de segundos (Kim et al., 1997), insuficiente para medir os efeitos na escala de
tempo do fendmeno pré-sacadico (i.e. <100ms). Por outro lado, o sinal neural captado por técnicas como
eletro- e magnetoencefalografia (EEG e MEG) ¢ ofuscado pelo ruido da atividade muscular produzida pelo
movimento dos olhos (Ehinger & Dimigen, 2019). Por isso, a investigacdo dos mecanismos neurais do
melhoramento visual pré-sacadico em grande parte depende principalmente de estudos utilizando técnicas

invasivas em primatas ndo humanos (Krock & Moore, 2014).

Estudos da década de 1970 demonstraram que neurdnios de regides de controle oculomotor, como
COS (Coe et al., 2002), COF (Wurtz & Mohler, 1976), LIP (Coe et al., 2002) e CS (Li & Basso, 2005),
apresentam atividade aumentada durante a selecao de alvos visuais, quando estimulos nos seus campos
receptivos (CRs) sdo usados como alvos para sacadas (Figura 3A). Esses resultados foram observados em
tarefas em que o macaco executava uma Unica sacada em cada tentativa. Nessas condicdes, a selecdo de um
estimulo para a proxima sacada levou a um aumento da atividade na populag¢do de neurénios em COF que

possuem aquele estimulo no CR (Zhou & Desimone, 2011).
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Figura 3

Bases neurofisiologicas do melhoramento pré-sacadico
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Notas: A) Taxa de disparo de um neurdnio nos COF. B) Taxa de disparo de um neur6nio no V4, associada a
uma sacada. Se observa o aumento na taxa de disparos no periodo pré-sacadico quando a sacada ¢ realizada
para um estimulo no campo receptivo do neurdnio (verde), € ndo quando a sacada ¢ direcionada para um
estimulo fora do seu campo receptivo (laranja). C) Remapeamento de campos receptivos (CRs) de um
neurdnio nos COF, associados a uma sacada partindo do ponto de fixagdo FIX1 (primeiro painel) para um
alvo no ponto FIX2 (segundo painel). A cruz indica o CR, e o ponto vermelho indica a localizacdo do foco
visual. No periodo pré-sacadico (terceiro painel), o neurdnio passa a responder a regido proxima do alvo

(RC). Nesse caso, o resultado do vetor de deslocamento do CR ¢ diferente do CR futuro (RF) (quarto painel).
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Como as areas descritas acima sao tradicionalmente tidas como oculomotoras, ndo ¢ surpreendente
que sua atividade antecipatoria seja aumentada antes de uma sacada. E necessario ir além para investigar
como essa atividade antecipatéria poderia servir de mecanismo para a selecdo atencional. Nos COF, um
efeito frequentemente observado durante o periodo pré-sacadico € a mudanga na responsividade dos
neurdnios, que passam a responder a uma regido diferente do campo visual logo antes do inicio do
movimento ocular. Esse efeito ¢ tipicamente denominado remapeamento de CRs, e pode se dar de duas
formas, como representado na Figura 3C. Estudos mais classicos demonstram o remapeamento para o CR
futuro (RF), correspondendo a localizagdo que o CR ird ocupar apos a sacada (e.g., Sommer & Wurtz,
2006). Contudo, evidéncias mais recentes apontam para um remapeamento convergente (RC), em que o
espaco visual ¢ comprimido na dire¢do do alvo da sacada, ou seja, hd um aumento do numero de neurdnios
responsivos as regides do espaco proximas do alvo antes do movimento ocular (Zirnsak et al., 2014). Os
resultados desses estudos sao mais consistentes com o fenomeno do melhoramento visual pré-sacadico
através da alocagdo da atengdo espacial para a informacdo visual na regido do alvo. Ao mesmo tempo, é
possivel que o RC também contribua para a estabilidade visual ao fortalecer as representagdes do espaco

proximo do alvo e enfraquecer as representagdes mais distantes (Zirnsak & Moore, 2014).

Além das areas oculomotoras, ¢ esperado que o fendmeno de melhoramento visual pré-sacadico seja
observado em regides responsaveis pelo processamento de estimulos visuais, i.e., o cortex visual (Figura
3B). O primeiro estudo a encontrar evidéncia de aumento da atividade de neurdnios visuais antes de uma
sacada foi realizado por Fischer e Boch em 1981. Nesse trabalho, os pesquisadores observaram que
neurdnios na area visual V4 apresentaram reativacao sincronizada com o comando para realizar o
movimento ocular, relacionada a sele¢do de um estimulo como alvo da sacada. Importante, essa reativagdo
pré-sacadica foi separada de uma primeira ativagdo passiva, quando o estimulo foi inicialmente apresentado

no CR. Assim, é como se cada neurdnio “percebesse” o estimulo duas vezes: em uma resposta passiva e em
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uma resposta pré-sacadica. Efeitos similares também foram observados na area visual V1 (Supér et al.,
2004). Em 1998, Moore e colegas demonstraram que a atividade pré-sacadica em V4 ¢ seletiva a orientagao
especifica do estimulo alvo, sugerindo um melhoramento da qualidade da representagao visual dos alvos
antes da sacada (Moore et al., 1998). E importante observar que os efeitos de aumento da atividade e,
principalmente, da seletividade na resposta neural em V4 se assemelham a resultados classicos observados

em tarefas de atencao espacial (Spitzer et al., 1988; Reynolds et al., 2000).

Efeitos pré-sacadicos foram observados também em condigdes mais naturais de busca visual, em
que a selecao de um estimulo para a proxima sacada aumenta o numero de disparos na populacao de
neurdnios em V4 que tem aquele estimulo no CR (Zhou & Desimone, 2011). A curta laténcia dessas
respostas sugere que o alvo seja selecionado para a proxima sacada ainda durante a fixagdo prévia (Zhou &
Desimone, 2011). Laténcias curtas podem ser mais claramente esperadas em regides oculomotoras como os
COF, mas s@o mais surpreendentes em regides sensoriais como V4. Adicionalmente, diferencas entre
laténcias de COF e V4 apontam para uma direcionalidade do processamento de informagao na atengao
espacial e sele¢do de alvos de sacadas, em que os COF (laténcia média: 0 ms) enviariam sinais para V4
(laténcia média: 60 ms), modulando a atividade nessa regido (Figura 3A). Evidéncias prévias ja haviam
sugerido que a melhora de respostas em V4 decorre de mecanismos de feedback top-down partindo de areas

como os COF (e.g., Gregoriou et al., 2009).

Assim como descrito em areas oculomotoras (COF), os neuronios em V4 também apresentam
comportamento de remapeamento pré-sacadico. Esse resultado foi inicialmente reportado para o efeito de
convergéncia dos CRs para a regido do alvo de uma sacada (Tolias et al., 2001). Posteriormente, Neupane e
colaboradores (2016) investigaram de uma maneira mais minuciosa as formas de remapeamento
observadas em V4 durante a preparacao sacadica. Os pesquisadores encontraram resultados compativeis

tanto com a mudanga para o CR futuro (RF) como a convergéncia para o alvo (RC), sendo que ambas



17

puderam inclusive ser observadas em neurdnios individuais. Esses resultados sugerem que RF ¢ RC
refletem mecanismos diferentes das respostas neuronais de V4, com o RC geralmente configurando uma
atividade mais tardia. Adicionalmente, os resultados de aumento de atividade em V4 associado a
preparagao de sacadas (Fischer & Boch, 1981; Moore et al., 1998), discutidos acima, podem ser
compreendidos como efeitos de RC, uma vez que as respostas sao melhoradas na regido do espago proxima
do alvo. E possivel que os COF enviem conexdes de feedback para V4 ja com a distor¢do espacial dada

pelo remapeamento, e esse viés da representacao do espacgo seja reproduzido também no cortex visual.

Evidéncias causais

Abordagens experimentais de intervengdo, envolvendo a microestimulagdo, em primatas nado-
humanos, e a estimulacdo magnética transcraniana (EMT), em humanos, t€ém fornecido evidéncias causais
sobre o papel dos COF nos mecanismos de aten¢do espacial e selecdo visual (e.g., Moore & Fallah 2001;
Moore & Armstrong, 2003; Ekstrom et al., 2008). Diferentemente das outras abordagens experimentais,
baseadas em correlacdes, os estudos de intervengdo permitem estabelecer relacdes de causalidade entre a
perturbagdo de sinais neurais nos COF e os efeitos dessa perturbacdo no comportamento de aten¢do

espacial e nas representagdes visuais em V4.

Moore e Fallah observaram que a microestimulagdo dos COF em macacos, utilizando correntes
fracas e sublimiares (que ndo evocam sacadas para um alvo) sdo capazes de melhorar a sensitividade a
mudangas da luminosidade no alvo (Moore & Fallah 2001; Moore e Fallah, 2004). Em particular, essa
melhora ¢ maximizada quando a mudanga no alvo e a estimulagdo sdo aproximadamente simultaneas,
sugerindo uma influéncia causal dos COF na sele¢do atencional (Moore & Fallah, 2004). Resultados
correspondentes foram obtidos através da EMT aplicada nos COF de individuos humanos, levando a

alteragdes na performance de tarefas envolvendo atencao (Muggleton et al., 2003; Smith et al., 2005).
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O estudo de Moore e Armstrong fez uso de microestimulagao dos COF e registro da atividade
neuronal em V4 de macacos, para investigar se os aumentos de respostas observados em V4 quando
estimulos nos CRs sdo selecionados para sacadas também podem ser induzidos pela estimulagdao dos COF
(Moore & Armstrong, 2003). Aplicando microestimulagdes sublimiares e curtas nos COF, foram obtidas
respostas visuais aumentadas nos neurdnios de V4 em localizagdes retinotopicamente correspondentes.
Esses resultados sugerem que o aumento nas respostas em V4 ¢ diretamente modulado pela mesma
atividade que gera movimentos oculares. Efeitos semelhantes foram encontrados utilizando ressonancia
magnética funcional para avaliar a modulagdo da atividade em &reas visuais de macacos apds
microestimulacdo dos COF (Ekstrom et al., 2008). Esse conjunto de evidéncias causais indicam que os

COF desempenham um papel direto nas mudancas atencionais durante a selecdao de alvos visuais.

ASPECTOS TEORICOS

No final da década de 1980, Rizzolatti e colegas propuseram uma teoria radical para explicar o
funcionamento da atencdo visual (Rizzolatti et al., 1987). Segundo eles, a atencdo espacial ¢ gerada pelos
sistemas neurais usados para planejar e executar acdes. Mais detalhadamente, a atencdo espacial nao resulta
nem deriva de um sistema modulador que ¢ separado do sensorimotor, mas ¢ originada pela ativag¢ao das
mesmas vias que, em outras condi¢des, atuam na atividade motora. Essa teoria ¢ conhecida por Teoria Pré-

Motora da Atengao (Rizzolatti et al., 1987).

Desde entdo, uma série de estudos — como os apresentados até aqui - tém fornecido evidéncias
contundentes para a Teoria Pré-Motora da Atencdo. Lowet et al (2018), por exemplo, mostrou que mesmo
em condicdes de fixacao, efeitos atencionais de aumento de atividade em algumas areas visuais s6 ocorre
apos a execucdo de microssacadas. Entretanto, outros estudos sugerem que € possivel dissociar o processo

de selegdo atencional do sistema oculomotor. Por exemplo, dois trabalhos recentes revelaram efeitos
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atencionais que nao sao restritos a area coberta pelo alcance dos olhos, ou seja, a atencao pode ser
deslocada inclusive para lugares que nao conseguimos olhar diretamente (Hanning & Deubel, 2020;
Hanning et al., 2019). Adicionalmente, um estudo comportamental demonstrou que, quando sacadas sao
executadas erroneamente para o local entre os dois alvos (um fendmeno conhecido como sacadas
intermediarias; Chou et al., 1999), a atengao nao ¢ deslocada para o ponto final do movimento ocular. Com
base nesses achados, os autores propdem que o melhoramento visual pré-sacadico seja causado pela
selecdo do local como alvo de sacadas, e ndo puramente pela programacao e execugdo feita pelo sistema

oculomotor, como proposto pela Teoria Pré-Motora.

Outra questao importante sobre a atencao pré-sacadica ¢é a possivel dissociacao desse fendmeno dos
outros modos atencionais mais estabelecidos. Classicamente, a aten¢do ¢ dividida entre encoberta (i.e.
quando deslocamos a aten¢@o para um local ou objeto na periferia do campo visual sem mover os olhos) ou
manifesta (i.e. quando olhamos diretamente para o objeto que queremos prestar a atencao). Intuitivamente,
a atencdo pré-sacadica parece ser uma forma de atengdo encoberta, pois, apesar do planejamento do
movimento ocular, o foco atencional ¢ descolado para a periferia do campo visual. J4 no estudo de Deubel e
Schneider (1996), os pesquisadores realizaram um segundo experimento, investigando a relagdo entre a
atencdo encoberta e a pré-sacadica. Especificamente, eles testaram se € possivel preparar uma sacada para
um local enquanto se atende para outro. Os resultados indicaram que o melhoramento visual ocorre apenas
quando o alvo coincide com o local da sacada, sugerindo que nao ¢ possivel manter ou dirigir a ateng¢ao
sobre um objeto enquanto se realiza uma sacada para outro local. Entretanto, alguns estudos recentes
apontam para dissimilaridades importantes entre a atencdo pré-sacadica e encoberta (para uma revisao

recente, ver Li, Hanning & Carrasco 2021).

Uma diferencga importante entre a atencdo encoberta e pré-sacadica pode ser observada na

velocidade em que a atencao ¢ direcionada aos estimulos. A atengdo encoberta voluntaria se desloca para o
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alvo cerca de 300 ms apos a apresentagao de uma pista central, ao passo que a reflexiva afeta a percepgao
visual mais cedo, entre 100-120 ms ap6s o aparecimento de uma pista periférica (ver Carrasco, 2011, para
uma revisao). Quanto a atencao pré-sacadica, Rolfs e Carrasco (2012) demonstraram que 60 ms ja parece
ser o suficiente para direcionar a atencao apos a apresentacao de uma pista sacadica (i.e., indicando o lugar

da sacada).

Em 2010, Blangero e colegas verificaram a performance de discrimina¢do de um sujeito com lesao
no cortex parietal posterior direito (regido conhecida por seu envolvimento na atengao encoberta;
Hopfinger et al., 2000; Corbetta et al., 2000) e quatro sujeitos controle. Como esperado, na condi¢do de
orientacao encoberta, o sujeito experimental apresentou baixa performance em comparagao ao grupo
controle. Contudo, na condi¢do de sacada, a performance de discriminacao do sujeito durante a preparagao
do movimento foi alta. Isso indica que as regides envolvidas na orientagcdo da aten¢do pré-sacadica se

diferenciam em certo grau das regides envolvidas na ateng¢do encoberta.

Por fim, ha também evidéncias de estudos utilizando modelos computacionais. Li e colegas (2020),
cientes de que muitos dos fendmenos relacionados a atengdo encoberta sao explicados por modelos
computacionais, realizaram uma série de experimentos psicofisicos a fim de comparar a performance dos
sujeitos experimentais na condi¢do de atengdo pré-sacadica e encoberta, para verificar se tais modelos
também explicariam fendomenos relacionados a atencao pré-sacadica. Como resultado, eles verificaram que
o modelo computacional ja bem estabelecido para a atencao encoberta (Reynolds & Heeger, 2009) ¢
insuficiente para explicar os efeitos observados para a atencao pré-sacadica. Em outras palavras, isso indica
que as modulagdes perceptuais causadas pela atengdo pré-sacadica e encoberta apresentam diferentes
computacdes neurais subjacentes a essas modulagdes. Este resultado, em conjunto com os citados

anteriormente, aponta para uma possivel dissociag@o entre orientagdo atencional encoberta e pré-sacadica.
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CONSIDERACOES FINAIS

Nesta revisdo, o nosso foco foi explorar como a percepcao visual pode ser modulada através das
sacadas. No modelo classico do que chamamos de transformagdo sensorial-motora, estimulos sao
detectados pelos 0rgdos sensoriais, que entdo sdo processados em diversas etapas no cérebro, e
eventualmente esse sinal ¢ transformado em uma a¢ao motora. Entretanto, as intera¢des entre sacadas ¢
percepcao visual demonstram claramente como esse caminho na verdade ndo ¢ unidirecional: a preparagao

da resposta motora nas sacadas também altera de maneira crucial como percebemos o ambiente visual.

Existem alguns aspectos fundamentais do melhoramento visual pré-sacadico que ainda ndo foram
explorados na pesquisa. Por exemplo, esse efeito também ¢é observado na escala de tempo de busca-visual
livre, em que procuramos um item alvo movendo os olhos a cada 300 ms? Caso seja observado nessas
condi¢des, esse efeito esta presente em antecipagdo a todas as sacadas? Por fim, um aspecto interessante
que nao mencionamos até agora, € raramente explorado na pesquisa, € a relagdo entre coordenacao de
movimentos oculares com movimentos do pescogo e da cabeca (Goossens & Van Opstal, 1997). E
fundamental que estudos futuros investiguem a relagdo desses tipos de movimentos com a percepcao para

que tenhamos um entendimento mais completo de como exploramos o mundo a nossa volta.
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