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RESUMO

No dia a dia, acreditamos que nossos sentidos (e.g., visdo, gustagao, olfacao,
audigédo e tato) sao fontes confiaveis de informacao sobre a realidade. Considerando
todas as areas - primarias, secundarias etc. - a visdo € o sentido que mais ocupa
espaco cortical (mais de 50%), servindo como guia para diversos comportamentos e
na tomada de decisfes. llusdes de Gtica sdo capazes de revelar as bases e
mecanismos de como nosso cérebro computa e interpreta a cena visual em situagdes
normais e expdes suas limitacdes em situagbes atipicas. De forma circular, é
necessario compreender as bases neurobiolégicas do funcionamento do sistema
visual para melhor compreender como as ilusGes de 6tica se encaixam. O objetivo
deste trabalho foi produzir uma revisdo narrativa dos principais mecanismos
fisiolégicos e elementos anatdmicos relevantes para o processo visual e associar aos
processos que originam ilusdes de o6tica. Para concluir, o estudo das ilusdes de 6tica
revela as complexidades do sistema visual humano, mostrando como o cérebro
interpreta e as vezes distorce a realidade. Compreender esses mecanismos é crucial
ndo apenas para a ciéncia, mas também para aplicagdes praticas em tecnologia e
saude, destacando a importancia continua da pesquisa sobre a percepgao visual e
suas ilusBes.

Palavras-chaves: percepto ilusério, processamento de cores, processamento

visual, sistema visual



ABSTRACT

In everyday life, we believe that our senses (e.g. sight, taste, smell, hearing and touch)
are reliable sources of information about reality. Vision is the sense that occupies the
most cortical space (>50%), serving as a guide for various behaviors and decision
making. Optical illusions can reveal the basis and mechanisms of how our brain
computes and interprets the visual scene in normal situations and expose its
limitations in atypical situations. In a circular fashion, it is necessary to understand the
neurobiological bases of the functioning of the visual system to better understand
where optical illusions fit in. This paper aims to produce a narrative review of the main
physiological mechanisms and anatomical elements relevant to the visual process and
associate them with the processes that give rise to optical illusions. In conclusion, the
study of optical illusions reveals the complexities of the human visual system, showing
how the brain interprets and sometimes distorts reality. Understanding these
mechanisms is crucial not only for science, but also for practical applications in
technology and health, highlighting the continued importance of research into visual

perception and its illusions.

Keywords: color processing, ilusory percept, visual processing, visual sistem
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1. INTRODUCAO

Vocé confia em tudo que vé? Albert Einstein ja dizia que a “realidade &
meramente uma ilusao, apesar de ser uma ilusdo bastante persistente”. Ao navegar
pelo mundo, confiamos nos nossos sentidos (e.g., visdo, audi¢éo, olfacdo, gustacao
e tato) como fonte de informacao sobre a realidade a nossa volta. Porém, sera que
somos verdadeiramente capazes de ver, ouvir, cheirar, saborear e tatear a realidade?
Os filésofos foram, talvez, os primeiros a questionar se o percepto - manifestagao
consciente da percepcdo - é uma projecdo fidedigna da realidade. Hoje em dia
sabemos que nossos sentidos objetivam fazer uma aproximagao perceptual util da
realidade para guiar nosso comportamento - e nem todos 0s minimos aspectos da

realidade séo Uteis para esse objetivo (Kilian-Hitten, 2011; Bach & Poloschek, 2006)

De acordo com a definicdo do dicionario Oxford Languages em portugués,
“ilusdo” é um substantivo feminino que expressa um “erro de percepgdo ou de
entendimento; engano dos sentidos ou da mente; interpretagédo errénea”. A ilusédo de
Gtica, como o nome sugere, € um tipo de ilusdo que afeta especificamente a
modalidade visual da percepcdo. Curiosamente, ainda que saibamos que estamos
sendo sujeitos a uma ilusdo de 6tica, ela ainda exerce efeito sobre nossa percepcao

- um fendmeno chamado Impenetrabilidade Cognitiva (Bach & Poloschek, 2006).

Isso se deve ao fato de que as ilusdes de 6ética ndo sdo um erro no
processamento da percepgao visual, como a definicdo do dicionario sugere. Na
verdade, elas carregam consigo a capacidade de explicar as bases e mecanismos
adaptativos de como nosso cérebro computa e interpreta a cena a visual em situagao
normais, além de revelar suas limitagbes em situagdes atipicas (Bach & Poloschek,
2006). Ainda assim, em um raciocinio circular, para verdadeiramente entendermos
como funcionam as ilusGes de 6tica a nivel neurobioldgico, precisamos primeiro

entender como funciona a visao.

Em muitas espécies de primatas, como seres humanos, mais de 50% do cértex
cerebral esta envolvido primariamente ou exclusivamente no processamento de
informacgéo visual (Reid & Usrey, 2008), fato que demonstra a importancia desse

sentido.
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A visdo é um processo complexo e multifacetado, que engloba uma ampla
gama de operagcdes semanticas e cognitivas, cujo principal objetivo é extrair
informacdes relevantes do ambiente, por meio da deteccgao e interpretacdo de padrdes
de variacéo nas radiagfes eletromagnéticas do espectro visivel. Toda a operacéo é
hierarquizada em trés niveis de processamento que desempenham fungdes
especificas. Nos niveis inferiores e intermediarios, ocorre a distingdo de atributos
visuais primitivos como cor, orientagdo, contraste e dire¢cdo de movimento. O nivel
superior, por sua vez, envolve associagdes com memdrias e conhecimentos prévios,
permitindo a extragdo de significado e o reconhecimento de objetos com o objetivo de
guiar o comportamento e a tomada de decisbes (Siuda-Krzywicka & Bartolomeo,
2019; Windey & Cleeremans, 2015; Van Essen, D. et al., 1992; Conway, Bevil R.,

2009).
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2. OBJETIVOS
2.1. OBJETIVO GERAL

Descrever as bases neurobiologicas da visao colorida, criando
uma base sélida para a compreenséo de algumas das principais

ilusGes de otica.
2.2. OBJETIVOS ESPECIFICOS

i. Descrever os aspectos anatdmicos e fisiolégicos
relevantes para a compreensao do processamento desempenhado

pelo sistema visual;

ii. Utilizar das bases neurobioldgicas da viséo colorida para

situar os eventos que dao origem a ilusdes de Otica.

16



3. METODO

Revisdo narrativa sobre as bases neurobiol6gicas da visdo colorida e
correlacdo com ilusdes de Gtica. A identificagcdo da literatura foi realizada por meio da
consulta as bases de dados Scielo, Google Scholar e Pubmed em portugués, inglés,
espanhol e francés bem como em livros académicos atualizados, utilizando diferentes
combinagdes dos descritores primarios: visdo colorida, fisiologia, anatomia,
neurobiologia, cortex visual, processamento visual, ilusdo de 6tica. Foram avaliados
artigos e livros de todo o periodo desde o inicio da pesquisa na visdo colorida, levando
em conta as atualizagdes mais demonstradas em artigos mais recente (2014 em
diante). Os artigos e livros selecionados foram| lanalisados guanto a sua relevancia
para os objetivos do estudo, considerando sua contribuigdo para a compreensao das
bases neurobioldgicas da visdo colorida e sua relagdo com as ilusbes de otica. A
qualidade dos estudos encontrados foi avaliada considerando critérios como a
metodologia empregada, a relevancia dos resultados e a consisténcia das conclusdes
com a literatura existente. Seréo priorizados estudos revisados por pares e publicados
em periddicos de alto impacto (Al a A4) e/ou alto indice Q/SJR (Q >2 e SIR = 0.47).
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4. DESENVOLVIMENTO
4.1. DESENHO E ORGANIZAGAO DA VIA RETINO-GENICULO-CALCARINA |

A retina é um tecido especializado do olho composto por uma camada nervosa
(neurorretina) recoberta por um epitélio pigmentar. Macroscopicamente, pode ser
observado na parte mais posterior e central da retina uma porgéo de coloracdo mais
escura, denominada macula lGtea. No centro da macula IGtea, existe uma pequena
depressao, denominada févea. A fovea é o ponto focal da retina, onde, em individuos
com visdo regular, sdo projetadas as imagens com maior definicdo. Préximo a macula
lutea, ainda na por¢éo posterior do olho, porém ligeiramente lateralizada para o lado
nasal, encontramos o disco optico - o inicio do nervo éptico (Wassle & Boycott, 1991,
Reid & Usrey, 2008; Gilbert, 2014a; Kels et al., 2015).

Os axdnios das células ganglionares da retina formam o Nervo Optico (NCII),
por onde as informacdes seguem ipsilateralmente até alcancar o Quiasma Optico
(QO). No QO ocorre uma hemi-decussacdo, em que as fibras com a informacdes
correspondentes a hemiretina nasal decussam, mas as fibras da hemiretina temporal,
ndo, como est4 representado na figura 1. Dessa forma cada hemisfério cerebral sera
responséavel pelo processamento do hemicampo visual contralateral, i.e., 0 hemisfério
esquerdo processa as informagdes advindas da hemiretina temporal do olho esquerdo
e da hemiretina nasal do olho direito, enquanto o hemisfério direito processa as
informagdes advindas da hemiretina temporal do olho direito e hemiretina nasal do
olho esquerdo (Gilbert, 2014a; Swienton & Thomas, 2014; Huff, T. et al., 2022).

A partir do QO, as fibras se projetam para os Corpos Geniculados Laterais do
Téalamo (CGL) através de seus respectivos Tratos Opticos. O CGL é uma estrutura
de relé de informagdes advindas da retina para o V1. A porcdo de CGL que recebe
aferéncias da févea até em torno de 18° do campo visual é organizado em seis
camadas, enquanto a por¢cdo de CGL que recebe aferéncias da periferia do campo
visual (19°+) é organizada em 4 camadas. As camadas possuem tamanhos
decrescentes de dorsal a ventral e cada camada recebe aferéncia de apenas um dos
olhos revezando entre contralateral e ipsilateral. Na representacao da févea, as quatro
camadas maiores sdo chamadas de camadas parvocelular, devido a suas células

menores, e as duas camadas menores sdo chamadas de magnocelulares, devido a
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suas células maiores. Outrossim, recebem aferéncias das células ganglionares da
retina (CGR) de mesmo nome (parva, pequena em latim, e magna, grande em latim).
Algumas células residem entre as camadas de CGL, as chamadas coniocelulares.
Elas recebem aferéncias de um tipo especifico de CGR parvas. Nesse nivel do
processamento, a informacdo ndo é transformada de forma significante (Schiller,
2010; Gilbert, 2014a; Meister & Tessier-Lavigne, 2014). Os ax6nios de CGL se
projetam em direcdo ao Cértex Visual no Lobo Occipital, através das chamadas
Radiacdes Opticas. Toda essa via, desde a retina até o cortex, € chamada de Via
Retino-Geniculo-Calcarina e estéd representada na figura 1 (Swienton & Thomas,
2014; Huff, T. et al., 2022).

19



FIGURA 1 - VIA RETINO-GENICULO-CALCARINA
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Legenda: NC II: nervo craniano Il; V1: cortex visual primario.

Fonte: a autora.
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O Cortex Visual do lobo occipital, representado na figura 2, pode ser separado
em cinco areas (V1 a V5), com base em funcao e estrutura. V1, localizada nos labios
do Sulco Calcarino, na area de Brodmann 17, é a primeira regido cortical que a
informagdo retransmitida pelo CGL atinge. V2 a V5 ficam localizadas circundando o
entorno de V1, também no lobo occipital (Gilbert, 2014a; Gilbert, 2014b; Huff et al.,
2022; Bartolomeo, 2022). Outras regides para além do cortex occipital sdo envolvidas
no processamento visual, sdo elas: IPA (cortex intraparietal anterior), IPL (cOrtex
intraparietal lateral), IPM (cértex intraparietal medial), IPV (cortex intraparietal ventral),
Tl (cortex temporal inferior), TMS (cortex temporal medial superior), OTE (cértex

occipitotemporal) (Gilbert, 2014b).

FIGURA 2 - REPRESENTACAO DA COBERTURA DE V1 A V5 EM
CEREBRO HUMANO

\I/MT

Legenda: HE: hemisfério esquerdo; HD: hemisfério direito; LF: lobo frontoal; LT: lobo temporal; LP: lobo
parietal; LO: lobo occipital.
Fonte: a autora.
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4.2. PROCESSAMENTO DA CENA VISUAL

Entender como funciona a percepg¢ao visual, em especial, 0 processamento das
cores tem sido de interesse de cientistas e filosofos. As cores sdo uma qualidade
fundamental da experiencia visual humana (Bannert & Bartels, 2017). Na antiguidade
acreditava-se que a luz branca era a luz mais pura e que as cores eram resultado de
uma interacdo da luz branca com a sombra ou da auséncia de luz. Newton foi o
primeiro a desvendar que a luz branca, na realidade, podia ser decomposta em raios
coloridos através do seu famoso experimento com o prisma, o Experimentum Crucis,
de 1666 (Ribeiro, 2017).

Vemos representado na figura 3 que as cores sao entidades tridimensionais
designadas pelo matiz, saturacdo e luminosidade. Matiz refere-se a caracteristica que
distingue uma cor de outra; saturagdo ou croma é a pureza ou intensidade de uma cor
particular; e luminosidade é quéo clara (préxima do branco) ou quéo escura (proxima
do preto) uma cor é. Para mais, as cores (quando tratamos de pigmentos) seguem
duas regras bésicas postuladas por Grassman, as leis de Grassman: 1) Toda cor tem
uma cor complementar que, quando misturadas nas quantidades apropriadas,
resultam em cinza; 2) A mistura de duas cores ndo complementares resulta em cores

intermediarias (Nimeroff, 1968).

FIGURA 1 - DESIGNIOS DAS CORES

luminancia +

lumindncia —
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Fonte: a autora.

Duas foram as teorias mais proeminentes quanto ao funcionamento da visdo
colorida antes da descoberta de técnicas mais avangadas de experimentacéo. A teoria
de Thomas Young e Hermann von Helmoholtz foi pioneira ao pleitear que percepcéo
era tricromatica. A teoria de Young-Helmoholtz postula que visao de cores advém dos
trés tipos de receptores que respondem a diferentes gamas de frequéncia de ondas,
de tal forma que a experiéncia de uma cor é o produto do grau de ativacdo desses
receptores (Helmholtz, 1948). Edwald Hering, e mais tarde Leo Hurvich e Dorothea
Jameson, se baseiam na observacao de que verde e vermelho sdo mutualmente
excludentes, assim como de azul e amarelo e preto e branco, propondo a teoria do
processo oponente: 0 sistema nervoso trataria vermelho/verde, azul/amarelo e
preto/branco como pares antagonistas (Jameson, 1985). Bem antes de Hering, porém,
Leonardo DaVinci (1452-1519) relatava do mesmo efeito:

“De diferentes cores igualmente perfeitas, a que parecerd mais excelente
sera aquela que for vista perto de sua contraria direta: uma cor palida contra
o vermelho; um preto contra o branco... azul perto do amarelo; verde perto do

vermelho: porque cada cor € vista mais distintamente, quando oposta a sua
contraria, do que a qualquer outra semelhante a ela.”

Campo visual é o termo usado para descrever a area total que € visivel ao
fixarmos os olhos em um determinado ponto. E medido em graus, sendo que 1 grau
do campo visual fica representado em 200 um de retina. Ja a cena visual é a
representacdo mental do campo visual. Toda cena visual é analisada em trés niveis:
inferior, intermediario e superior. No nivel inferior, a retina extrai da cena visual
caracteristicas primitivas locais, como brilho, cor e contraste. O Cértex Visual é a
principal regido cerebral a receber, integrar e processar informagdes visuais. Para tal,
respeita regras organizacionais, como similaridade, proximidade e continuidade, que
facilitam a ligacdo de elementos de uma cena visual como algo unificado. Para mais,
outras regides do encéfalo estdo envolvidas no processo visual (Gilbert, 2014a;
Gilbert, 2014b).

V1 a V5 estdo relacionadas a etapa intermediaria do processamento visual, em
que ocorre processamento das informacgdes de orientagdo de linhas, diregdo de
movimento e disparidades estereoscopicas (profundidade) e integragdo as

informagdes anteriores. Nessa operacao, as informagdes de orientagado de linhas sao
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utilizadas para fazer a integracéo de contornos, além de serem processadas junto com
as informacdes de contraste para ser feita a discriminagéo de formas; informacgdes de
cor e contraste sdo essenciais na discriminacdo de propriedades de superficie; as
disparidades estereoscopicas sdo usadas no processamento das profundidades da
cena visual, bem como sdo associadas as informacdes de contraste e dire¢cdo de
movimento para que seja feita a segmentagdo da superficie; por fim, as informacdes
de direcdo do movimento, associadas a orientagdo dos contornos e pistas cinematicas
de um objeto sdo usadas no processamento do movimento do mesmo (Gilbert, 2014a;

Gilbert, 2014b; Huff et al., 2022; Bartolomeo, 2022).

No processamento superior o contorno, propriedades de segmentacdo da
superficie, formas, profundidades e movimento sdo associados a conhecimentos
anteriores para que seja feita o reconhecimento de objetos e guiar comportamentos
no espago. Ademais sao evocadas memoarias visuais associativas e criadas memorias
visuais novas (Gilbert, 2014a; Albright, 2014). Nessa etapa, as informac¢des saem do
lobo occipital em um fluxo ventral e dorsal, chamados de, respectivamente, Via Visual
Cortical-Ventral e Via Visual Cortical-Dorsal (Gilbert, 2014a; Huff et al., 2022;
Bartolomeo, 2022).

A Via Cortical-Ventral alcanca as areas OTE e Tl no lobo temporal, onde sé&o
processadas informagdes sobre as identidades de objetos e reconhecimento facial.
No Cortex Temporal Ventral ocorre processamento de alto nivel das informacgdes
sobre cores e objetos, associando essas informacfes as nossas expectativas e
conhecimentos prévios, de forma que a expectativa da percepgdo visual exerce
grande influéncia sobre o que se vé. Sdo associadas informacgdes linguisticas
também, relacionando rétulos verbais as percepgdes visuais (Gilbert, 2014a; Huff et
al., 2022; Bartolomeo, 2022).

J4 a Via Visual Cortical-Dorsal, alcanga as areas TMS, IPM, IPL, IPV e IPA no
lobo parietal, onde informagdes de direcdo de movimento e profundidade sado
processadas para integracdo visuomotora. Ambas as vias sdo interligadas e
compartilham informagdes entre si, jA que, por exemplo, informacdes sobre a
identidade de um objeto podem ser essenciais para o movimento (Gilbert, 2014; Huff

et al., 2022; Bartolomeo, 2022).
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4.2.1. Processamento de nivel inferior - Neurorretina e Corpo Geniculado Lateral

O processamento visual inferior inicia na neurorretina - representada na figura
4 - um tecido sensorial composto por uma complexa rede de células neuronais que
trabalham paralelamente ou in tandem. Das células mais externas (voltadas ao epitélio
pigmentar da retina) para as mais internas (voltadas para o humor vitreo), temos: (1)
os fotorreceptores, células nervosas glutamatérgicas de primeira ordem que podem
ser divididas em bastonetes e cones, ambos tipos sdo responsaveis pela
fototransducdo, i.e., o processo de transformar a absorcao de fétons em uma variagcao
no potencial da membrana plasmatica; (2) células horizontais (1 a 3 tipos),
responsaveis por modular as transmissfes sinapticas entre os fotorreceptores e as
células bipolares; (3) células bipolares (cerca de 3 tipos) , células nervosas
glutamatérgicas de segunda ordem, também divididas em células bipolares de
bastonetes e células bipolares de cones - nomeadas em acordancia com o
fotorreceptor com quem fazem sinapse; (4) células amécrinas
células moduladoras da excitacdo das células ganglionares da retina, sendo
principalmente GABAérgicas, glicinérgicas e colinérgicas; (5) CGR (cerca de 20 tipos),
os neurdnios aferentes da retina, que projetam seus axbnios para centros de
processamento visual superiores - isto €, codificam os sinais que foram transduzidos
pelos fotorreceptores. Por fim, fotorreceptores, células|(cerca de 42 tipos),
horizontais, e células bipolares sdo capazes de produzir apenas potenciais
graduados; CGR, porém, produzem potenciais de acao; e diferentes tipos de células
amacrinas produzem diferentes tipos de potenciais (Rezeanu, Neitz & Neitz, 2023;
Hoon et al., 2014; Conway, 2009; Euler et al., 2014).

A densidade dessas células varia de acordo com a excentricidade da fovea. As
CGR apresentam o decaimento na densidade mais significativo conforme nos
afastamos da févea. Cones sdo mais abundantes na févea, enquanto bastonetes séo
ausentes. O nimero de cones por célula ganglionar da retina € menor na fovea (cerca
de 0,3 cones por CGR), garantindo uma maior acuidade na transmisséo da informagéo
visual nesse area. Essa relagdo aumenta em até 50 vezes quando nos afastamos
apenas 10 mm da févea. Em troca, as células horizontais espelham esse padrédo de

densidade em relagcdo ao seu tamanho e ramificacdo de seus dendritos, ficando

25



maiores e fazendo mais conexdes de acordo com a excentricidade da fovea (Wéssle
& Boycott, 1991).

Para mais, é possivel dividir a retina em sete camadas adjacentes, trés
nucleares, duas plexiformes ou sinapticas, uma sensorial e uma de fibras nervosas
(fig. 1). Sao elas, respectivamente: (a) camada sensorial (CS); (b) camada nuclear
externa (CNE); (c) camada plexiforme externa (CPE); (d) camada nuclear interna
(CNI); (e) camada plexiforme interna (CPI) e; (f) camada de células ganglionares
(CCQG); (g) camada de fibras nervosas (CFN) (Euler et al., 2014).

a) Na CS encontramos os discos especializados dos cones e bastonetes;

b) Na CNE sao encontrados os corpos celulares dos fotorreceptores;

c) A seguir, na CPE, cones e bastonetes fazem sinapse com os
prolongamentos dendriticos de células horizontais de células bipolares;

d) Em CNI, encontramos os corpos celulares das células horizontais,
bipolares e amacrinas. As células bipolares formam um caminho paralelo
de sinais neuronais advindos dos fotorreceptores que sdo pré-
processados antes de seguir para camadas mais profundas;

e) E em CPI que as células bipolares fazem sinapse com células améacrinas
e CGR. Nessa regiao, os prolongamentos axonais das células bipolares
sdo estratificados sistematicamente. Nos mamiferos, podem ser
identificados cinco sublaminas de igual espessura em que as células
bipolares se estratificam;

f) Em CCG encontramos as CGR, cujo papel é integrar os sinais das
células bipolares e amacrinas e traduzi-los em um padrdo de sinal
neuronal a ser transmitido para centros de processamento mais
profundos;

g) Finalmente, em CFN encontramos as fibras nervosas das CGR, que
eventualmente se unir no disco dptico para formar o nervo éptico (Euler
et al., 2014).
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FIGURA 2 - ARQUITETURA FUNCIONAL DA RETINA
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Legenda: CS: camada sensorial; CNE: camada nuclear externa; CPE: camada plexiforme externa;
CNI: camada nuclear interna; CPI: camada plexiforme interna; CCG: camada de células ganglionares;
CGR: células ganglionares da retina; NC II: nervo craniano Il; CFN: camada de fibras nervosas.
Fonte: a autora.

4.2.1.1. Cones e bastonetes - visdo fotdpica e escotopica

Cones e bastonetes, observados na figura 5, sdo as células fotorreceptoras que
transduzem estimulos luminosos. Ambas possuem morfologia relativamente similar
com segmento interno - corpo celular alongado com uma porcao elipsoides na sua

regido central (pericario) e pediculos axonais (sendo os pediculos de cones sédo
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maiores que os pediculos de bastonetes) - e segmento externo - um cilio modificado

onde se encontram 0s compostos responsivos a luz, os fotopigmentos. Nos

bastonetes, o segmento externo € composto de um empilhamento de discos

membranosos recobertos por membrana plasmética em um formato cilindrico. Os

cones, por uma série de invaginagdes na membrana plasmatica que vao diminuindo

de tamanho conforme se distanciam do segmento interno, garantindo um formato

cbnico. Ambos possuem cerca 700-800 discos/invagina¢cdes com distancia média de

cerca de 30 nm entre eles. Em uma pessoa normal, séo encontrados cerca de 120 x

10% de bastonetes e 5 x 10° de cones em cada olho (Wassle & Boycott, 1991;

Kawamura & Tachibanaki, 2022; Lamb, 2022).
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Legenda: a) Estruturas de um bastonete; b) Estrutura de um cone. CCSNC: canal de cétion sensivel a

nucleotideo ciclico; m. ext.: membrana externa; T.: terminal.

Fonte: a autora.
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Os bastonetes possuem em seus discos um fotopigmento extremamente
sensivel a luz, a rodopsina, podendo ser estimulados até mesmo por um Unico féton.
Dessa forma, os bastonetes séo mais ativos em situagfes de baixa iluminagéo - visdo
noturna ou escotépica, j& que em alta iluminagdo ficam saturados. A rodopsina,
representada na figura 7a, possui uma por¢ao proteica, a opsina, e uma porgao
cromofora formada por uma molécula organica polinsaturada, o retinal. O retinal é o
primeiro desencadeador da cascata bioquimica de resposta a um estimulo luminoso.
No escuro, o retinal fica em uma conformacéo cis, as 11-cis retinal. Mediante a
absorcado de um fdton, a molécula sofre mudanga conformacional para todo-trans
retinal. Por conseguinte, a opsina também passa por uma mudanca conformacional
para seu estado ativo, a metarrodopsina Il. Essa molécula é inativada através de
fosforilacdo pela enzima rodopsina-quinase, dividindo-se em opsina e todo-trans
retinal. A reciclagem do todo-trans retinal é feita através de seu transporte para as
células epiteliais pigmentares, onde é reduzido a todo-trans retinol, ou Vitamina A. A
Vitamina A é transportada de volta aos bastonetes, onde servira de precursora do 11-
cis retinal (Meister & Tessier-Lavigne, 2014; Beau Lotto & Purves, 2002; Lamb, 2022).

Os cones, por outro lado, funcionam melhor em maior iluminagdo e sao
responséaveis pela visdo colorida - visdo diurna ou fotépica. Humanos possuem trés
tipos de cones caracterizados por trés tipos de fotopigmentos que podem estar
inseridos na membrana plasmatica de suas invaginagdes. Esses fotopigmentos sdo
variagfes da proteina opsina, distinguiveis pelo espectro de absor¢éo de luz visivel
devido as variag6es na sequéncia de aminoacidos que os compde e a particularidade

da sua interagéo com o retinal (Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Dessa forma, cada tipo de cone melhor responde a uma porc¢édo do espectro de
luz visivel em relagdo a sua opsina especifica, sendo cones S mais responsivos ao
comprimento de onda curto, com respostas 6timas entre cerca de 400 e 450 nm, cones
M mais responsivos ao comprimento de onda médio, com respostas 6timas entre
cerca de 500 e 550 nm, e cones L mais responsivos ao comprimento de onda longos,
com respostas 6timas entre cerca de 550 e 600 nm. Os primatas possuem uma maior
densidade de cones L e M, chegando a ser 20 vezes mais numerosos que cones S
(Beau Lotto & Purves, 2002; Euler et al., 2014; Lamb, 2022). Muitas vezes se usa para

os cones a nomenclatura de vermelho, verde e azul para se referir aos cones L, M e
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S, respectivamente. Essa nomenclatura é uma simplificagdo, pois, apesar de ser
verdade que o cone L é o que melhor responde a luz vermelha, sua resposta 6tima é
ao comprimento de onda de 564 nm, que seria equivalente ao amarelo. Ao mesmo
tempo, a luz verde excita tanto os cones M quanto L, podendo ser distinguida apenas
pelo fato que excita os cones M de maneira mais significativa (Reid & Usrey, 2008).
Como o espectro de absorcdo dos cones M e L se sobrepbe, a complementariedade
de informagdo advinda dessas células pode ser processada como intensidade na
luminosidade (Wassle & Boycott, 1991). Na figura 6 estdo representados os espectros

de absorbancia de cada tipo de fotorreceptor.
FIGURA 4 - ESPECTRO DE ABSORBANCIA DE FOTORRECEPTORES

Espectro de luz visivel

00— _ ___________ s s

conhecido como:

c—azul
cones{M—>verae
—vermelho

Bastonete

| I ] I .
400 500 600 100
Comprimento de ondov (nm)

Nivel de absorbancia (%)
I

30



Fonte: a autora.

Em ambas as células, a cascata de sinalizacdo ocorre de forma muito
semelhante. Na figura 7b est4 representado o fotorreceptor no escuro. Os canais de
cation sensiveis a nucleotideos ciclicos (CCSNC) ficam abertos devido a constante
sintese de guanosina 3'-5' monofosfato ciclico (GMPc) pela enzima Guanilato-Ciclase.
A célula fica despolarizada pelo influxo de Na* e Ca?* através do CCSNC, acarretando
um potencial graduado e levando a exocitose de glutamato (Meister & Tessier-
Lavigne, 2014).

J4 na iluminacao, representada na figura 7c: (I) a metarrodopsina Il interage
com a Transducina, uma proteinas de membrana heterotriméricas do tipo G; (Il) Essa
interacdo permite que molécula de guanina difosfato (GDP) associada a subunidade
a da Transducina (Ta) seja trocada por uma molécula de guanina trifosfato (GTP); (ll1)
O complexo Ta-GTP, entdo, se desvencilha das outras subunidades da Transducina
- subunidade B e y, ou TRy - e se desloca no plano da membrana até encontrar a
subunidade inibitéria y da enzima fosfodiesterase (PDE). Ao interagir com PDEy, Ta-
GTP atenua a inibigdo exercida sobre a enzima. Quando duas Ta-GTP se associam
a cada uma das 2 PDEy, a enzima atinge seu potencial catalitico total. PDE hidrolisa
GMPc a guanina monofosfato (GMP), reduzindo a concentracdo deste segundo
mensageiro no meio intracelular; (IV) Os CCSNC presentes na membrana plasmatica,
perante a redugdo na concentragdo de GMPc, se fecham; (V) Ocorre, entdo, uma
reducgdo no influxo de cations na célula, deslocando seu potencial de membrana para
mais préximo do potencial de equilibrio do K*, consequentemente hiperpolarizando o
fotorreceptor, o que diminui a exocitose de glutamato (Meister & Tessier-Lavigne,
2014; Lamb, 2022).
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FIGURA 5 - ESTRUTURA DO FOTOPIGMENTO E CASCATA DE
SINALIZAGAO DE FOTORRECEPTORES
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Legenda: a) Proteina opsina e molécula do retinal na forma 11-cis-retinal e todo-trans-retinal,
respectivamente. O 11-cis-retinal isomeriza em reagdo a absorc¢éo de um féton, assumindo a forma de
todo-trans-retinal. Essa reag8o inicia a cascata bioquimica de fototransducé@o. b) Membrana de um
fotorreceptor no escuro. Influxo de Ca?* e Na* pelo CCSNC mantém a célula em potencial graduado.
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¢) Membrana de um fotorreceptor ao absorver um féton. d) Membrana de um fotorreceptor perante a
continuidade do estimulo. Ta: subunidade a da transducina; TRy: subunidades B e y da transducina;
GDP: guanina difosfato; GTP: guanina trifosfato; PDE: fosfodiesterase; GMPc: guanina monofosfato
ciclica; GMP: guanina monofosfato; CCSNC: canal de céation sensivel a nucleotideos ciclicos; NA*:
so6dio i6nico; Ca?": célcio i6nico; GC: guanilato ciclase; RQ: rodopsina-quinase; seta verde:
ativa/estimula; seta cinza: causa; seta pontilhada: deslocamento; seta preta: reacéo; traco vermelho:

bloqueia/inativa.
Fonte: a autora.

Nota: A ilustrac@o considera que CCSNC esta associado a mesma membrana que o restante das
proteinas da cascata, 0 que € 0 caso para 0s cones, mas nao para os bastonetes. Nos bastonetes, o
fotopigmento, a transducina e a PDE estdo na membrana do disco, enquanto CCSNC fica inserido na

membrana plasmatica.

A desativacao desta cascata, representada na figura 7c e 7d, ocorre tanto pela
atividade da enzima rodopsina-quinase quanto da atividade GTPase intrinseca da Ta,
que converte o GTP a ela associado em GDP. Ta-GDP se desvencilha de PDEy e se
reassocia a TRy, voltando ao seu estado inicial. Para mais, como observado na figura
7c-1V, a mudanca na concentracdo intracelular de Ca?* também é capaz de modular
as reacdes bioquimicas que ocorrem na célula. Na figura 7d vemos que, no escuro, 0
influxo de Ca?* é alto e seu efluxo é mediado por permutadores catiénicos rapidos -
ainda assim, a concentragao intracelular do Ca?* é alta. Perante a luz e consequente
fechamento do CCSNC, a concentragdo intracelular de Ca?* decai rapidamente,
causando uma aceleragao na fosforilagdo promovida pela rodopsina-quinase e na

atividade da guanilato-ciclase (Meister & Tessier-Lavigne, 2014).
4.2.1.2. Interagdes laterais da retina

A neurorretina é considerada como uma unidade funcional do sistema nervoso.
O mesmo neuroectoderma que origina o sistema nervoso central e periférico, também
da origem a neurorretina. Dessa forma, ela esta sujeita a processos de interacdo
neuronal similares aqueles encontrados no resto do sistema nervoso, como a

interagéo lateral (Behar-Cohen et al., 2020).

A interagdo lateral da retina se refere aos sinais neurais gerados em neurdnios da

retina devido a atividade de outros neurdnios laterais. Essas intera¢gdes podem
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ocorrer em todos os niveis da neurorretina, desde fotorreceptores, através de jungdes
comunicantes elétricas, até CGR, através da agdo de células amacrinas. A interagao
lateral pode ser positiva (estimulatéria) ou negativa (inibitéria), isto €, a atividade de
um neurdnio lateral pode aumentar ou diminuir, respectivamente, o sinal do neurdnio
adjacente (Wilson, 2009).

4.2.1.3. Campos receptivos

O termo campo receptivo foi primeiro definido por Haldan Keffer Hartline,
quando estudava ativacao de CGR, em 1938, como sendo “a regido da retina que
precisa ser iluminada para obter uma resposta em uma dada fibra”. Em outras
palavras, o campo receptivo de uma fibra se traduziria na area de fotorreceptores que
devem ser estimulados para obter uma resposta nesta fibra (Wassle & Boycott, 1991;
Gilbert, 2014a; Meister & Tessier-Lavigne, 2014). Em 1953, o cientista Stephen Kuffler
ao estudar a retina de mamiferos observou que a definicdo de campo receptivo para
a retina deveria incluir as areas com ligacdo funcional capaz de exercer efeito inibitorio
ou excitatério sobre a fibra analisada, de forma a considerar as interagfes laterais,
formando campos receptivos de organizacdo concéntrica centro-periferia com
antagonismo funcional. Assim sendo: quando o sinal gerado por uma célula A é
transmitido para uma célula D, sabemos que a célula A é parte do campo receptivo de
D; caso haja convergéncia no sinal gerado em A e uma célula B para a D, afere-se
que A e B sdo parte do campo receptivo de D; e caso uma célula C interfira na
transmissao de sinal de A e/ou B, entdo C e/ou seus efeitos também sao parte do
campo receptivo de D. Mais tarde, outros cientistas foram capazes de descobrir a
existéncia de CGR com campos receptivos mais complexos, como aqueles

responsivos ao movimento (Reid & Usrey, 2008; Wassle & Boycott, 1991).

O tamanho dos campos receptivos € menor proximos a févea, fato que explica
a maior resolugao espacial no local. Conforme os campos se distanciam da fovea,
porém, vao ficando maiores. Para mais, existe sobreposigcdo de diferentes tipos de
campos receptivos, de forma que diferentes tipos de sinais em um mesmo ponto
possam ser avaliados. O V1 possui uma organizagao retinotépica, dedicando uma
porcao de area cortical diretamente proporcional a resolugdo espacial dos campos
receptivos. Em outras palavras, a area cortical em V1 que é dedicada a um campo

receptivo decresce conforme estes se distanciam da fovea (Gillbert, 2014a).
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4.2.1.4. Células horizontais da retina - manutencéo da inibigdo lateral

As células horizontais tém suas eminéncias espalhadas horizontalmente na
CPE, formando uma densa rede de interagdo com fotorreceptores e células bipolares
através de sinapse. Os pericarios ficam nas periferias da CNI, onde podem interagir
com outras células horizontais através de jungGes comunicantes. Elas sao
responsaveis pela manutencdo da inibicdo lateral de fotorreceptores bem como a
inversdo de sinal que, posteriormente, permite a formacdo de campos receptivos
centro-periferia de CGR (discutido nas se¢bes 4.2.1.3 e 4.2.1.7) através de uma
sinapse inibitéria GABAérgica (Wassle & Boycott, 1991; Meister & Tessier-Lavigne,
2014).

Os pediculos de cones possuem uma conformacao caracteristica com
invaginacdes pré-sinapticas em que se associam 3 eminéncias pos-sinapticas,
formando um complexo sinéptico em triade. Ao centro da triade estd o dendrito de
uma célula bipolar, enquanto os dois outros dendritos séo de células horizontais. S&o
cerca de 20 a 30 triades em cada pediculo de cone se conectando a cerca de 40 a 60
dendritos de seis a oito células horizontas, isto é, cada célula horizontal faz contato

cerca de 10 vezes com um Unico pediculo de cone. (Wassle & Boycott, 1991).

N&o obstante, os pediculos de bastonetes possuem apenas uma invaginagao
com até trés dendritos de células bipolares de bastonetes ali inseridos centralmente e

finas eminéncias de células horizontais, lateralmente (Wassle & Boycott, 1991).
4.2.1.5. Células bipolares da retina - dicotomia ON e OFF

O termo “célula bipolar” foi cunhado por um aluno de Golgi, Tartuferi, ao
descrever esses interneurbnios presentes na retina. Advém de sua morfologia que
conta com duas eminéncias diametralmente opostas. Seu corpo celular fica na CNI,
sua arvore dendritica, na CPE, onde recebe informacdes de cones, bastonetes e/ou
células horizontais. Seu terminal axonal, na CPI, onde envia aferéncias para células
amacrinas e/ou ganglionares. Dessa forma, células bipolares da retina podem fazer
conexdo com todos os outros neurdnio da retina, sendo agentes da primeira operacao

elementar do sistema visual (Wassle & Boycott, 1991; Oyeuler et al., 2014).
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As células bipolares na retina de mamiferos podem ser identificadas pelo
formato e nivel de estratificacdo em CPI de seus prolongamentos axonais terminais,
como representado na figura 8, bem como pela morfologia, nimero e tipo de conexdes
de seus dendritos, sendo que existem mais de dez tipos na retina de mamiferos. A
primeira e segunda sublamina (metade distal) da CPI sdo chamadas de Sublaminas-
OFF (do inglés, desligado). A terceira, quarta e quinta sublamina (metade proximal),
por sua vez, sdo as Sublaminas-ON (do inglés, ligado). As células bipolares
estratificadas nas Sublaminas-OFF (células bipolares OFF) despolarizam em resposta
ao “apagamento da luz” (aumento da exocitose de glutamato pelos fotorreceptores de
que recebem aferéncias), ja as aquelas estratificadas nas Sublaminas-ON (células
bipolares ON), em resposta ao “acender da luz” (diminuicdo na exocitose de glutamato
pelos fotorreceptores de que recebem aferéncias) (Boycott & Wassle, 1999; Euler et
al., 2014).
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FIGURA 6 - CELULAS BIPOLARES E SUBLAMINAS DE CPI
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Fonte: a autora.

As células bipolares OFF possuem em sua membrana pés-sinaptica receptores
ionotrépicos glutamatérgicos rapidos do tipo AMPA/KA (a-amino-3-hidroxi-5-
metilisoxazol-4-propionato/cainato) e metabotrépicos glutamatérgicos lentos do tipo
mMGIuR1. AMPA/KA sdo permedveis a cations como Na* e Ca?*, exibindo uma rapida

resposta de despolarizagdo ao seu agonista. J& mGIuR1 sdo acoplados a uma
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proteina G do tipo ag, cuja cascata de ativagdo culmina no influxo de Ca?*. As células
bipolares ON, por outro lado, possuem em sua membrana pés-sinaptica receptores
metabotrdpicos acoplados a proteina G inibitéria que € exclusivamente encontrado no
sistema visual, 0 mGIuR6. A ativacdo desse receptor causa aumento na taxa de
hidrolise de GMPc, levando ao fechamento de canais de céations sensiveis a GMPc e,
consequentemente, na hiperpolarizacdo da célula. Dado que fotorreceptores
hiperpolarizam em resposta a luz e despolarizam em resposta ao escuro, as células
bipolares OFF conservam a sinalizagéo (hiperpolariza na luz) e as células bipolares
ON fazem a inversao do sinal (despolarizam na luz) (Jane, 2008; Schiller, 2010; Euler
et al., 2014; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Ademais, podem ser diferenciadas pela morfologia e conexdes de seus
dendritos. A célula bipolar de bastonete, por exemplo, somente faz sinapse com
bastonetes, sendo sempre do tipo ON (Boycott & Wassle, 1999). Podem ser
descriminadas das células bipolares de cones pelos suas arvores dendriticas mais
densa formada por dendritos mais finos. Para mais, ndo fazem contato direto com
CGR, sendo essa transmissao mediada por um tipo especifico de célula améacrina

(Wassle & Boycott, 1991)

As células bipolares de cones podem ser ands ou difusas/parassol. A célula
bipolar anas pode ser ON ou OFF. Na févea, recebem a aferéncia central de um unico
cone e excitam somente uma Unica CGR de forma ténica, garantindo uma transmissao
croméatica extremamente precisa. Essa conexdes sao abundantes na regido da févea,
sendo que cada cone M e L faz sinapse com uma célula bipolar and ON e uma célula
bipolar and OFF. Células bipolares difusas, em contrapartida, apresentam respostas
transiente e recebem aferéncia de diversos cones, podendo ser acroméaticas (ou seja,
nao seletivas para o tipo de cone de que recebem aferéncia) - tanto ON quanto OFF
- ou seletivas para cones S tipo ON. Devido a alta densidade de cones M e L, células
bipolares acromaticas tendem a ser parciais & comprimentos de onda maiores (Euler
et al., 2014; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Os terminais axonais das células bipolares de cones fazem uma sinapse
especializada em diade. Comumente, o primeiro elemento da diade é uma sinapse

reciproca com a eminéncia de uma célula amécrina; o segundo, é o dendrito de uma
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CGR. Independente se sdo ON ou OFF as células bipolares fazem exocitose de

glutamato quando despolarizadas (Wassle & Boycott, 1991).
4.2.1.6. Células améacrinas - sistema modulatério da retina

As células améacrinas tém suas eminéncias espalhadas na CPI. Geralmente,
recebem sinais excitatérios das células bipolares através de sinapses
glutamatérgicas. Algumas dessas células possuem jun¢gdes comunicantes, permitindo
a comunicagao entre elas, tal qual as células horizontais. Elas contribuem com a
inibicdes laterais de células bipolares através de sinapses reciprocas inibitorias.
Devido a vasta variedade de células amacrinas € possivel que todos os
neurotransmissores sejam encontrados entre ao menos uma delas, sendo os
principais a acetilcolina, glicina e GABA (Wassle & Boycott, 1991; Meister & Tessier-
Lavigne, 2014).

Apesar da variedade e abundancia de tipos de células amécrinas, podem ser
divididas em dois grandes grupos de acordo com a distribuicdo de suas eminéncias
na CPI: difusas e estratificadas. As células amécrinas difusas tém suas eminéncias
espalhadas verticalmente através da CPl, enquanto as células amacrinas
estratificadas tém suas eminéncias espalhadas horizontalmente, num mesmo plano.
As células améacrinas All - apresentadas na figura 9 -, por exemplo, sdo um tipo de
célula amacrina difusa e glicinérgicas. S&8o responsaveis por receber os sinais de
células bipolares de bastonetes, que nao fazem conexao direta com CGR, fazendo
sinapse inibitdria com células bipolares de cones OFF e CGR-OFF, além excitar
células bipolares de cones ON por jun¢gdes comunicantes. Esse modo de transmisséo
da informagdo faz com que os campos receptivos em luz noturna sejam maiores
(Wassle & Boycott, 1991; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).
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FIGURA 7 - SINALIZACAO DE BASTONETES NA RETINA

)

Jun¢do
comunicante

CGR-0FF

Legenda: (1) Ailuminagéo cessa a exocitose de glutamato pelos bastonetes, causando despolarizacéo
na célula bipolar de bastonete, (2) que libera glutamato na fenda sinaptica entre ela e All. (3)a. All, por
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suavez, excita células bipolares de cones ON através de uma jungdo comunicante e b. inibe as células
bipolares de cones ON e CGR-ON pela exocitose de glicina. C: célula; seta verde: estimulo excitatério;
seta vermelha: estimulo inibitério.

Fonte: a autora.

4.2.1.7. Células ganglionares da retina - dualidade parva e magna

Existem cerca de 20 tipos de CGR que podem ser encontradas na retina
humana. Elas se distribuem pela retina de forma que todo fotorreceptor esta no centro
do campo receptivo de pelo menos uma CGR. As classes de CGR e seus diferentes
comportamentos permitem que cada uma envie para processamentos superiores que
a unidade de representacdo do campo visual carregando um tipo diferente de

informacgéo (Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Em geral, os campos receptivos das CGR sdo formados por agrupamentos de
fotorreceptores concéntricos com respostas moduladas por células horizontais e
bipolares, como observado na figura 10. Kuffler (1953) revelou que 0s campos
receptivos de grande parte das CGR possuem organizagéao tal que os coloca em uma
de trés categorias: on-center, off-center e on/off-center. Pode-se, assim, separar as
CGR em trés grandes grupos, CGR-ON, CGR-OFF e CGR-ON/OFF, respectivamente.
Quando o centro de um campo receptivo on-center € iluminado, isso causa um
aumento na resposta tanto de CGR-ON, quanto CGR-ON/OFF. Nas CGR-ON, a
resposta acaba quando o estimulo luminoso é extinguido, porém, nas CGR-ON/OFF,
existe um aumento na resposta no inicio do estimulo luminoso e ao final do estimulo
luminoso (Kuffler, 1953; Wassle & Boycott, 1991; Meister & Tessier-Lavigne, 2014). Na
figura 11 vemos como CGR-ON e CGR-OFF respondem em diferentes situagdes de

iluminagao.

Ao mesmo tempo, a periferia dos campos receptivos on-center possui uma
periferia inibitéria oposta, denominada off-periferia. lluminar a off-periferia diminui a
resposta de CGR-ON e o fim da iluminacao nessa mesma regiao causa aumento da
resposta. Os campos receptivos off-center - CGR-OFF - tem padrdo de resposta
oposto, isto é, existe um aumento na resposta de CGR-OFF quando o centro estd no

escuro e a resposta oposta inibitéria da sua on-periferia € mediante iluminacgédo. Tal
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qual as células bipolares da retinam, a sublamina de estratificagdo em CPI auxilia na
identificacdo do seu arranjo de campo receptivo - no caso de CGR, porém, refere-se
aos dendritos. CGR-ON é excitado por células bipolares ON e CGR-OFF é excitado
por células bipolares OFF (Kuffler, 1953; Wassle & Boycott, 1991; Meister & Tessier-
Lavigne, 2014).

FIGURA 8 - CITOARQUITETURA ESQUEMATICA DE UM CAMPO
RECEPTIVO CENTRO-ON

&
| | 1 |
CGR C bpdores, Fotorreceptores do campo Estrutura de um
horizontais e receptvo de um COR-G compo receptivo
amacrings centro-0f

Legenda: C.: células.
Fonte: a autora.

Soma-se a isso que, para ambas as categorias de campos receptivos, as
respostas do centro e as respostas da periferia s&o mutuamente inibitérias (Wassle &
Boycott, 1991; Schiller, 2010). Sendo assim, uma luz difusa que incida sobre todo o
campo (centro e periferia) gera pouca ou nenhuma alteracao na resposta na CGR,
mas ao mesmo tempo esses campos sdo sintonizados para o contraste, isto €, quando
a luz incide sobre parte do campo receptivo. O maior nivel de resposta é atingido em
condi¢des que o campo receptivos seja estimulado de acordo com sua preferéncia no
centro e na periferia (i.e., quando existe um contraste alto entre o centro e a periferia

do campo receptivo) (Kuffler, 1953; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Para além disso, as CGR podem ser classificadas de acordo com o
comportamento de sua resposta a um estimulo luminoso, também representados na
figura 11. As CGR transientes ou tdnicas apresentam um pico de resposta perante o
estimulo que preferem (ON ou OFF) em seu campo receptivo, que decresce

rapidamente até um nivel de resposta de repouso. Perante um estimulo inverso a sua
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preferéncia no seu campo receptivo, o nivel de resposta cai, ficando mais baixo e
gradativamente volta ao nivel de resposta em repouso (Rodieck, 1965; Meister &
Tessier-Lavigne, 2014).

FIGURA 9 - CGR-ON E CGR-OFF E TIPOS DE RESPOSTA AO ESTIMULO
LUMINOSO
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Fonte: a autora.

As CGR sustentadas ou fasicos também apresentam um pico de resposta
perante o estimulo que preferem em seu campo receptivo, porém a resposta se
mantém relativamente estavel até que o estimulo cesse. A resposta também cai para
um nivel de resposta abaixo do repouso perante um estimulo inverso & sua preferéncia
em seu campo receptivo, porém, se mantém estavel até que o estimulo cesse
(Rodieck, 1965; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Esses comportamentos das CGR facilitam a visualizagdo de contornos, devido
a diferenca de contraste, bem como a rapida identificacdo de movimentos (Rodieck,
1965; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Outra classificacdo da CGR nos humanos sao as magnas, ou M, também
chamadas de parassol, e parvas, ou P, também chamadas de ana. Tanto CGR-M
como CGR-P podem ser do tipo ON ou OFF, sendo que CGR-M possuem um campo
receptivo maior que aqueles de CGR-P independente da distancia com a fovea - ja
que CGR-M recebem aferéncias de células bipolares difusas e CGR-P, de células
bipolares ands. Outrossim, CGR-M apresentam respostas transientes com menor
laténcia, enquanto CGR-P apresentam resposta sustentadas com maior laténcia
(Euler et al., 2014; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Na févea, as CGR-P tém campos receptivos centro-periferia em que o centro
excitatorio é formado de apenas um cone e a periferia inibitoria é formada por cones
diversos. As CGR-P L-ON e M-OFF séo excitadas pela luz de comprimento longo e
inibidas pela luz de comprimento médio e CGR-P L-OFF e M-ON, excitadas pela luz
de comprimento médio e inibidas pela luz de comprimento longo. L-ON e M-ON séao
excitadas quando ha aumento na incidéncia de luz e L-OFF e M-OFF, quando ha
diminuicao ou finalizagdo da incidéncia de luz. Esse comportamento depende da
célula bipolar ana de quem recebem aferéncias e das interagfes laterais entre
fotorreceptores justapostos, ja que a potencial interferéncia de células amacrinas ndo
é modulado pela diferenca em comprimento de onda. Ademais existem CGR-P tipo
ON fora da fovea que depolarizam com a incidéncia de luz de comprimentos médios
e longos e hiperpolarizam com a incidéncia de luz de comprimento de onda curto,

CGR-P Yellow-ON. As CGR-M sao acromaticas, recebendo informagdes de neurdnios
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bipolares difusos acromaticos. Por fim, CGR-K, um tipo de CGR-P S-ON - que recebe
aferéncias de células bipolares difusas S-ON - despolariza com a incidéncia de luz de
comprimento de onda curto e hiperpolariza com incidéncia de luz de comprimento de
onda médio e longo (Wassle & Boycott, 1991; Boycott & Wassle, 1999; Schiller, 2010;
Euler et al., 2014; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

O ax6bnio de cada tipo desses CGR atinge uma porcao diferente do CGL: CGR-
P enviam sinais para a camada parvocelular do CGL; CGR-K, para camadas
coniocelulares; e as demais CGR-M, para camadas magnocelulares (Meister &

Tessier-Lavigne, 2014).

Ainda, CGR sintonizadas a dire¢do respondem de forma étima & movimentos
em uma direcéo especifica, ndo respondendo quando ndo ha movimento ou quando
ele acontece na diregcao oposta, como representado na figura 12. O campo receptivo
de CGR sintonizadas a dire¢cdo € composta de neurdnios pré-sinapticos com laténcias
(tempo entre estimulo e a resposta) decrescentes na diregdo do movimento
preferencial. Dessa forma, quando elas sdo ativadas na direcdo preferencial, a
resposta do primeiro neurénio possui atraso suficiente para que ocorra quase que
concomitante a resposta posterior de neurénios de menor laténcia. Garante-se, pois,
que a somacao de respostas atinja o limiar de excitagdo para despolarizar a CGR. Ja
no sentido contrario, ocorre estimulo do campo receptivo em ordem crescente de
laténcia, ndo havendo somagéo suficiente para que seja atingido o limiar de excitagéo
da CGR (Wassle & Boycott, 1991; Meister & Tessier-Lavigne, 2014). De forma
interessante, CGR sintonizadas a dire¢éo ndo projeta seus axénios ao CGL, por tanto,
0s neurdnios sintonizadas a direcdo que podem ser encontrados no cortex visual

criam essa seletividade através de um mecanismo diferente (Reid & Usrey, 2008).
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FIGURA 10 - DIAGRAMA DA PREFERENCIA DE MOVIMENTO
DIRECIONADO
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Legenda: PEPS: potencial excitatério pds-sinaptico
Fonte: a autora.

4.2.1.8. Canais paralelos de processamento da informacao visual

Os canais paralelos de processamento da informacgéo visual sédo formados
apartir de aferéncias da retina, levando informag8es de diferentes aspectos da cena

visual. Dessa forma, uma Unica camada de fotorreceptores pode ser multifuncional na
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sua comunicacao de informagdes a depender dos canais de processamento (Schiller,
2010).

4.2.1.8.1. Canais ON e OFF

Os canais ON e OFF séo basicamente responsaveis pelo processamento de
estimulos em que h& o incremento e diminui¢cdo da luz, respectivamente (Schiller,
2010). A origem desses canais € na retina, mais especificamente nas células
bipolares, como tratado na secédo 4.2.1.5. Em geral, cada cone faz sinapse com duas
células bipolares de cone, uma ON e uma OFF, enquanto diversos bastonetes fazem
sinapse com uma unica célula bipolar de bastonete ON. As células bipolares ON
fazem a inverséo do sinal dos fotorreceptores e as células bipolares OFF, conservam
o sinal. Células bipolares de cones ON e OFF, por sua vez, fazem sinapse com CGR
ON e OFF, respectivamente, enquanto as células bipolares de bastonetes fazem
sinapse com uma célula All, que contribui tanto para uma CGR OFF (por inibigdo
glicinérgica), quanto para CGR ON (por jun¢gdes comunicantes). Para Schiller (2010),
a diferenc¢a na organizagéo e morfologia de células bipolares ON e OFF indica que os
canais ON e OFF proporcionam uma cobertura independente e separada do campo
visual. Por fim, CGR projetam seus axdnios para CGL, no tdlamo, onde as aferéncias
de cada hemiretina (ipsilateral e contralateral) sdo segregadas em laminas. Poucas
transformacdes ocorrem em CGL. Os neurdnios de CGL projetam seus ax6nios para
V1 (Gilbert, 2014a; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

4.2.1.8.2. Canais parvo, magno e K

Bem como para os canais paralelos ON e OFF, o inicio dos canais parvo e
magno sao na retina. As CGR-M possuem axdnios mais grossos, e, portanto,
conduzem a informacédo mais rapidamente que os finos axénios das CGR-P. Ambos

os canais podem ser subdivididos em tipos ON e OFF (Schiller, 2010).

Como tratado na secado 4.2.1.7, as CGR-P da févea possuem no centro
estimulatério de seu campo receptivo um U(nico cone e sua periferia inibitoria é
formada por cones diversos (Schiller, 2010; Meister & Tessier-Lavigne, 2014). Dada a
sobreposicdo do espectro de absor¢éo dos cones, a diferenciagdo no sinal é feita na
retina por CGR-P sintonizadas a oponéncia de cor em duas categorias, vermelho-
verde (L-ON, L-OFF, M-ON e M-OFF), e azul-amarelo (Yellow-ON e CGR-K). Nos
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primatas, as CGR-P de oponéncia de cor mais proeminentes sdo as vermelho-verde.
As células da camada parvocelular do CGL espelham os campos receptivos das CGR-
P das quais recebem aferéncia. As respostas com alta seletividade cromética medidas
em CGL s&do melhores quando a ponto luminoso que atinge o campo-receptivo cobre
tanto o centro excitatério, quanto a periferia inibitéria, para que haja influéncia
antagonista de duas classes de cones. Por exemplo, se estimulamos apenas o centro
excitatorio, ndo é possivel comunicar informagdes cromaticas devido a alta cobertura

do espectro de absorcao (Reid & Usrey, 2008).

J4& CGR-M acrométicas possuem no centro estimulatério de seu campo
receptivos diversos fotorreceptores, independentemente do tipo, ndo sendo capazes
de transmitir informagBes cromaticas. Ainda assim, sdo capazes de responder a
mudangas na crominancia (i.e., variacdes no valor das cores), além de serem
extremamente sintonizadas aos contrastes de luminosidade (Schiller, 2010; Meister &

Tessier-Lavigne, 2014).

ApOs passar pelo CGL, os sinais parvo e magno sdo enviados para o cortex
estriatal (V1). Algumas células recebem sinais exclusivos de um sistema ou outro,
havendo convergéncia dos tipos ON e OFF; outras recebem um sinal convergente

desses sistemas ap6s uma cascata de interconexdes (Schiller, 2010).

Experimentos com Macaca (género de primata da familia dos cercopitecideos)
demonstram que, além da importancia na discriminacdo de cores, o canal parvo
parece ter importancia na discriminacdo de padrbes de textura, bem como na
percepcdo de profundida. Revelam ainda que que os canais magno tem grande
importancia na percepgdo de movimento, inclusive na percepgédo de profundidade
baseada no paralax de movimento, e na percepgao de estimulos piscantes (ou flicker).
Também demonstram que ambos o0s canais, parvo e magno, sdo capazes de

processar informagdes de luminosidade (Schiller, 2010).

O Canal K é originado a partir das CGR-K, que projetam seus axdnios para
camada coniocelular de CGL e que, por sua vez, projetam seus axdnios para as
camadas superior (I, Il e Ill) de V1 (Reid & Usrey, 2008; Schiller, 2010).

4.2.1.9. Adaptagdo de ganho da retina
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A retina tem uma capacidade incrivel de se adaptar a diversas condi¢des de
luminosidade. Durante o dia, a intensidade da luz varia cerca de nove unidades
logaritmicas. Diversos mecanismos trabalham de forma sincrona para que isso
acontecga, como a regulacédo da abertura da pupila. Contudo, é nos cones e bastonetes
que ocorre uma das principais formas de adaptacdo (Meister & Tessier-Lavigne,
2014).

A gqualquer momento em que estamos com os olhos abertos e em qualquer
nivel de iluminagdo, uma porcentagem de fotopigmentos em nossos cones e
bastonetes estara na sua forma inativa e uma porcentagem, na sua forma ativa, sendo
que quanto maior a iluminagdo, mais fotopigmentos estardo ativados. Quando fixamos
o olhar em uma cena visual com uma intensidade de luz maior, mas estavel, por
exemplo, todos os pontos da imagem teriam sua representagao na retina aumentadas
pelo mesmo fator. Isto pois a transdugdo da luz para uma variagdo no potencial da
membrana depende diretamente da isomerizacao de fotopigmentos. Se temos um
aumento no numero de fotopigmento ativados devido ao aumento da interagdo com
fétons, ao mesmo tempo uma diminui¢céo na quantidade de fotopigmentos inativados
disponiveis para fazer interacdo com fétons. O efeito direto disso € que a retina, por
via dos fotorreceptores, diminui sua sensibilidade pelo mesmo fator que foi aumentada

a intensidade da luz (Reid & Usrey, 2008; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Outrossim, as CGR somente respondem a variagbes de 10 vezes na
intensidade de iluminagdo (Meister & Tessier-Lavigne, 2014). Sakmann e Creutzfeldt
(1969) plotaram as respostas CGR-ON de gato - muito similar a nossa - a raios de luz
de intensidade variavel com iluminacdo de fundo estavel. Verificaram que a frequéncia
de disparos de potencial de acdo na CGR segue uma curva sigmoidal até alcancar
um nivel de saturacdo. Ao repetir o experimento aumentando a intensidade da
iluminacao de fundo, é possivel obter a mesma curva de resposta, s6 que levemente

deslocada para a direita, como vemos no gréfico 1.
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GRAFICO 1 - RESPOSTA DE CGR-ON DE GATO A SEIS INTENSIDADES
DE ADAPTAGAO A LUMINOSIDADE

400,
@
n
~
@ 3004
o
‘o
Z2
@ 200
2
L5}
2
[e) 100‘
£
[}
el
o
04 —=2—

910- .10 910 9102 907 3
test spot luminance {cd/m?)

Fonte: Sakmann e Creutzfeldt (1969).

4.2.2. Processamento de nivel intermediario - V1 A V5

Os neurdnios de niveis mais baixos de processamento tém seletividade a
caracteristicas isoladas e especificas da cena visual. Conforme subimos na hierarquia
de processamento, encontramos neurdnios sintonizados a atributos distintos que
representam conceitos cada vez mais complexos (Reid & Usrey, 2008). Todo
processamento da cena visual culmina identificagdo de objetos. No processamento
intermediério, iniciamos o processo integracdo dos primitivos visuais para, no
processamento superior, abstrair disso um percepto visual agregado de significado
(Albright, 2014).

As principais areas corticais onde acontece o0 processamento de nivel
intermediario sdo V1 a V5, requirindo compartilhamento de informagdes de todo o
campo visual (Meister & Tessier-Lavigne, 2014). Para além dos fluxos feedfoward de
informagdo, também é importante o fluxo feedbackward (retroalimentacao), que
parece mediar a influéncia de niveis superiores sobre a tarefa perceptiva desde

estagios mais iniciais do processamento cortical (Gilbert, 2014b).
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Uma importante influéncia feedbackward no processamento da cena visual é o
processo cognitivo. Em uma cena visual complexa, por exemplo, os objetos ndo séo
identificados de forma simultanea. Na verdade, séo processados em série, de acordo
com o deslocamento da ateng&o para um novo objeto, sem que seja necessario fazer
grandes movimentos com os olhos. Outro exemplo da influéncia do processo cognitivo
€ a ativacdo de V1 ao imaginar uma cena visual, mesmo que ndo haja estimulo
(Gilbert, 2014b).

4.2.2.1. Cortex visual primario

Como dito na se¢do 4.2.2.1, o mapeamento do campo visual em V1 é
retinotépico, porém nao é uniforme, seguindo a proporcao excéntrica e decrescente
de densidade de CGR. Essa regra organizacional ndo muito difere das outras
modalidades de processamento sensorial, em que a area de cortex dedicada ao
processamento de determinado estimulo espelha a densidade de receptores
periféricos (e.g., homunculo sensorial). Esse fendbmeno é denominado fator de
magnificacdo (M). Em V1, a area de magnificacdo (M? = area cortical em mm? / area
de campo visual em grau?) da févea, por exemplo, € mais de 1000 a 4000 vezes maior
do que o M? dedicado ao processamento da porgdo periférica do campo visual.
Ademais, devido a hemi-decussacao das fibras no quiasma 6ptico, o V1 de cada
hemisfério é responsavel pelo processamento do hemicampo visual contralateral,
correspondente a hemiretina temporal do olho ipsilateral e a hemiretina nasal do olho
contralateral (Wassle & Boycott, 1991; Gilbert, 2014a).

Ainda, quando observado em corte transversal, é possivel subdividir V1 em 9
camadas (I, I, lll, IVA, IVB, IVCa, IVCB, V e VI). As subcamadas IVCa e IVCp sdo as
principais regides a receber aferéncias de CGL, do qual IVCa recebe principalmente
da camada magnocelular e IVCB, principalmente da camada parvocelular. As células
coniocelulares localizadas na regido interlaminar parvocelular do CGL enviam suas
eferéncias para regides de bolhas (discutidas mais a frente) nas subcamadas Il e lll e
aquelas localizadas na regiao interlaminar magnocelular, para subcamada | (Reid &
Usrey, 2008; Gilbert, 2014a; Meister & Tessier-Lavigne, 2014). As aferéncias de CGL
e bandas de dominancia ocular em V1, bem como sua subdivisdo em camadas estdo

representadas na figura 13.
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FIGURA 11 - AFERENCIAS DE CGL E BANDAS DE DOMINANCIA
OCULAR EM V1
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Fonte: a autora.

Além disso, V1 é organizado em colunas de neurdnios especializados, sendo
que aqueles com propriedades funcionais similares ficam agrupados proximos entre
si. E nesse cértex que sdo primeiro integradas as informagées vindas de cada olho.
No CGL, essas informagfes sdo segregadas em bandas alternadas de dominancia
ocular e essa organizacéo é refletida em V1, com uma periodicidade de alternancia

de cerca de 750 e 1000 um, como representado na figura 17 (Gilbert, 2014a).

Devido a proximidade do olho esquerdo e direito nos rostos de primatas, as
imagens da cena visual que sdo projetadas em cada retina sdo similares. Porém,
essas imagens similares ndo se projetam nas retinas direita e esquerda em posi¢coes
equivalentes, dando origem ao fendmeno de disparidade binocular. O célculo que

permite a compreensdo de imagens com profundidade exige que seja feita uma
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correspondéncia da imagem que é projetada no olho esquerdo e quela que é projetada

no olho direito como sendo pertencente do mesmo objeto (Poggio, 1995).

Alguns neur6nios, denominados neurdnios binoculares, possuem um par de
campos receptivos, um em cada olho - i.e., sua atividade reflete a estimulos que
interagem com os dois olhos. Alguns neurdnios binoculares séo sintonizados para
analise de imagens no plano de fixacdo, de forma que ndo ha disparidade entre as
imagens projetadas nos dos olhos de um mesmo objetos; outros, sdo sintonizados
para andlise de imagens a frente ou atrds do plano de fixagdo, quando ha uma
diferenca nas posi¢cdes de cada retina que as imagens de um mesmo objeto sao
projetadas. Esses neurdnios podem responder tanto com excitagdo quanto inibigdo
mediante uma pequena gama de disparidades, correspondentes a posi¢ao no plano
horizontal para qual sdo mais sintonizados, exibindo resposta oposta para

disparidades fora desse plano (Poggio, 1995).

Neurdnios binoculares podem ser divididos em trés tipo: (a) Sintonizados O -
neurdnios binoculares excitatérios que respondem de forma 6tima quando ndo ha
disparidade; (b) Sintonizados Perto - neur6nios binoculares cuja resposta 6tima é em

uma disparidade correspondente a planos a frente do plano de fixacao; (c)
Sintonizados Longe - neurdnios binoculares cuja resposta 6tima € em uma
disparidade correspondente a planos atras do plano de fixagdo (Poggio, 1995). O
campo visual, plano de fixagdo e pontos perto e longe estdo representados na figura

14.
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FIGURA 12 - CAMPO VISUAL
CAMPO VISUAL
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Fonte: a autora.

De forma interessante, conforme navegamos entre bandas de dominancia
ocular na camada IV, percebe-se que ha uma deslocagdo do campo receptivo a um
ponto que corresponde ao centro da banda de dominancia ocular anterior, de forma
que ocorre uma sobreposicdo de 50% na representagdo espacial de bandas

adjacentes (Reid & Usrey, 2008).
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Também ficam distribuidas em colunas as células com preferéncia de
orientacao de limites e diregdo de movimento, que representam a maioria das células
de V1. Séo células que respondem a uma pequena gama de orientagfes que variam
+20° do eixo da orientagdo 6tima e a movimentos na diregdo ortogonal a orientagao.
As colunas esté@o organizadas de forma que as orienta¢fes séo cicladas de forma
regular no sentido horéario e anti-horario até completar 180° em uma hipercoluna de
750 um. Como representado na figura 17a, vemos que, diferente do bandeamento
proporcional da dominancia ocular, as hipercolunas podem ser organizadas em
diversas formas diferentes, conhecido como modelo de redemoinho. Em geral, no
centro dos redemoinhos encontram-se agrupamentos de neurénios que nao possuem

seletividade de orientacdo (Gilbert, 2014a; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

A seletividade a direcao foi primeira descoberta por David Hubel e Torsten
Wiesel em 1959. Os cientistas classificaram os campos receptivos dos neurdnios
sintonizados a direcdo em dois tipos: simples e complexo. Os campos receptivos
simples possuem uma resposta caracteristica a uma barra de luz em movimento
orientado, com uma regido off - que dispara quando a barra sai dessa regiao - e uma
regido on - que dispara quando a barra entra nessa regido. Podem ter um organizacéo
(a) centro-periferia, em que o eixo central excitatério é ladeado por regides inibitorias,
(b) lateral-lateral, em que uma lateral do campo é on e a outra é off, facilitando a
identificacdo de cantos; (c) inibicdo terminal, em que o centro excitatério também é
ladeado por regides inibitérias, mas com a mesma preferéncia de orientacdo - dessa
forma, o neurénio responde bem a estimulos direcionados curtos, mas nao longos
(Hubel & Wiesel, 1962; Gilbert, 2014a; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Para mais, os campos receptivos simples apresentam preferéncia de diregéo e
de frequéncia espacial e sao capazes de preservar informacdes sobre posicionamento
e estrutura do estimulo, ndo somente a orientagdo/direcdo (Reid & Usrey, 2008;
Schiller, 2010; Gilbert, 2014a; Meister & Tessier-Lavigne, 2014). A seletividade ao
movimento direcionado aparece em CGR e em V1, mas n&o no CGL. Por tanto, essa
caracteristica em neurdnios de V1, de acordo com o modelo hierarquico de Hubel e
Wiesel, advém nao diretamente de CGR, mas da integragao espaco temporal feita em
V1, de modo similar ao mecanismo encontrado nas CGR sintonizadas a dire¢ao,

representado na figura 12. Ao descreverem os campos receptivos simples, Hubel e
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Wiesel propuseram que sua formacao era devida aferéncia de neurdnios justapostos
no CGL que convergiam para uma Unica célula em V1, como pode ser observado na
figura 16 (Hubel & Wiesel, 1962; Reid & Usrey, 2008).

Os campos receptivos complexos, no entanto, sdo maiores e menos seletivos
aos limites claros e escuros de um objeto, exibindo respostas on e off a medida que
uma barra de luz atravessa seu campo receptivo na diregdo preferida. (Reid & Usrey,
2008; Schiller, 2010; Gilbert, 2014a; Meister & Tessier-Lavigne, 2014). De acordo com
o0 modelo hierarquico de Hubel e Wiesel, os campos receptivos complexos eram
formados a partir da convergéncia de células com campos receptivos simples
orientados na mesma direcdo, mas em localizag8es espaciais levemente diferentes
(Reid & Usrey, 2008).
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FIGURA 13 - ORIGEM DO CAMPO RECEPTIVO SIMPLES PROPOSTO
POR HUBEL E WIESEL
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Fonte: a autora.

Outros modelos tedricos quanto a organizacdo de V1 propde que o
processamento simples e complexo sao paralelos e ndo hierarquicos (Reid & Usrey,
2008). De acordo com Reid e Ursey (2008), em estudos com mamiferos foram
encontradas evidéncias de ambos formatos de organizagdo, mas evidéncias
anatdmicas sugerem alta relevancia do modelo hierarquico: as células de campo
receptivos simples sdo mais comuns em camadas corticais que recebem a maioria

das aferéncias talamicas diretas (camada V), enquanto células de campo receptivo
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complexo, em camadas corticais Il e Ill - que recebem aferéncias da camada IV - e

camada V, que recebe aferéncia das camadas Il e Ill.

Os contornos de um objeto na cena visual se salientam quando seguem as
regras geométricas do mundo natural, ou seja, linhas retas continuam retas e linhas
curvas mantém um raio de curvatura, como observado na figura 16. Dessa forma,
forma, contornos que seguem essa logica se destacam na cena visual. Ainda assim,
as respostas a contornos sdo altamente afetadas pelo contraste de orientagdo no
contexto do estimulo. Isso se deve a presenca de neurdnios piramidais que promovem
conexdes horizontais entre neurdnios com uma mesma seletividade de orientagao,
mas que ndo tem campos receptivos sobrepostos. Isto posto, seguimentos lineares
ou curvos se salientam ainda mais quando agrupadas para formar um contorno fluido,
ainda que em cena visual abstrata e complexa - desde que ndo haja um grande

espacamento entre elementos colineares (Li & Gilbert, 2002).

FIGURA 14 - SALIENCIA DE CONTORNOS EM UMA CENA VISUAL
COMPLEXA
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Inseridos nas camadas superficiais a cada 750 um estdo pequenas regides
formadas de aglomerados de neurdnios, chamados de bolhas, representadas na
figura 17b. Esses neurfnios possuem alta seletividade a cor e baixa seletividade a
direcdo e representam apenas 10% nos neurdnios corticais de V1. Essa distribuigdo
de neurdnios especializados em ciclos funcionais permite que todos os pontos de uma
cena visual sejam analisados de acordo com aspectos de orientacdo de contornos,
cor e diregdo de movimento (Gilbert, 2014a), ja que colunas funcionais proximas

representam espacgos proximos no campo visual (Reid & Usrey, 2008).
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FIGURA 15 - ORGANIZAGAO FUNCIONAL DE ORIENTAGAO E BOLHAS
DE COR EM V1
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Fonte: a autora.

4.2.2.2. Cortex visual extraestriatal - V2 a V5/MT

Em primatas, mais de 50% da area cortical é dedicada primariamente ou
exclusivamente ao processamento de informacao visual. O cortex visual extraestriatal

inclui as areas de Brodmann 18 e 19, bem como grandes regifes nos lobos parietais
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e temporais. Elas sdo nomeadas V2 a V4, V5/MT (area temporal média), IPA, IPL,
IPM, IPV, Tl, TMS, OTE (Reid & Usrey, 2008, Gilbert, 2014b). De forma similar a V1,
outras regides do coértex visual como um todo também apresentam uma organizagao
similar de segregacdo de colunas de neurbnios funcionalmente similares (Reid &
Usrey, 2008; Gilbert, 2014a; Meister & Tessier-Lavigne, 2014). Outra similaridade é a
organizacao dos cortex estraestriatais em mapas retinotépicos do campo visual (Reid
& Usrey, 2008).

As conexdes fortes entre duas &reas corticais tendem a ser bidirecional, sendo
possivel diferenciar as camadas corticais que possuem conexfes feedfoward e
feedbackward (Reid & Ursey, 2008). A interacdo de V1 com os demais cortex
extraestriatais ndo segue a ordem necessariamente. Na realidade, V1 envia
informagdes a V2, V3, V4 e V5, bem como V2 envia informagbes a V4 e V5 (Born &
Bradley, 2005; Schiller, 2010).

Outrossim as conexdes que sao feitas com lobo temporal e lobo parietal
aparentam ter grande relevancias em processor distintos. A Via Cortical-Ventral é
composta principalmente pelo cana parvo e esta relacionada com reconhecimento de
objetos; a Via Cortical-Dorsal é composta principalmente pelo canal magno e esta
relacionada com o processamento visuoespacial e de agdes guiadas pela visdo (Reid
& Ursey, 2008).

4.2221.V2eV3

E possivel revelar um aspecto organizacional de V2 por histoquimica com
citocromo-oxidase, revelando um padrdo de bandeamento com postos por listas
escuras (alta atividade metabdlica) grossas e finas, entremeadas com listas claras
(baixa atividade metabdlica). Em primatas ndo humanos, a maior parte da analise de
dire¢cdo de movimento, disparidade binocular (profundidade) e contornos ilusérios é
feita por neurbnios especializados nas listras grossas e escuras. Nas listras finas e
escuras, a maior parte das informagdes variagbes de luminancia de cor séo
processadas e nas listras claras, a maior parte das informagfes de orientacdo (Reid
& Usrey, 2008; Gilbert, 2014a; Meister & Tessier-Lavigne, 2014). Os neurdnios das

bandas escuras e grossas enviam aferéncias para a Via Visual Cortical-Dorsal e

61



neurdnios das bandas escuras e finas e bandas claras, para a Via Visual Cortical-

Ventral (Reid & Usrey, 2008).

Em primatas, a area V3 localiza-se imediatamente anterior a V2 (Nasr et al.,
2016). Em um estudo de Nasr, Polimeni e Tootel (2016) de ressonancia magnética
funcional com humanos foram avaliadas a presenca de colunas com seletividade para
cor e para disparidade binocular nas areas V2 e V3. Foram encontradas bandas
irregulares seletivas a cor em regides de V2 consistentes com a topografia das listras
escuras e finas. Também foram encontradas colunas seletivas a cor em V3. Colunas
seletivas a disparidade binocular foram encontradas em V2 e V3. Em V2, as colunas
se estendiam em bandas, espagadas entre si a uma distancia média de 7,22 + 0,85

mm (centro a centro), consistentes com a topografia das listras escuras e grossas.

Tanto em V2 quanto em V3, foram observadas que as colunas seletivas para
cor e as colunas seletivas para disparidade binocular se organizavam de forma
mutualmente segregada. Em V2, por exemplo, novamente espelhando o padréo de
listras escuras e finas interpoladas por listas claras e estas, por sua vez, interpoladas
por listras escuras e grossas. Por fim, em V2 foi percebido que as regides cerebrais
consistentes com a topografia de listras palidas ndo respondem de forma diferencial
a cor ou disparidade binocular. Os resultados desse estudo apontam que a
organizacdo das conexdes funcionais de V2 e V3 séo de natureza paralela (cor se

conecta com cor, disparidade com disparidade) (Nasr et al., 2016).

Os neurdnios binoculares em V2, assim como os de V1, sdo capazes de
sinalizar a existéncia de um primeiro plano e um plano de fundo. Também sé&o capazes
de responder a contornos ilusérios, respondendo quando existe um oclusor a frente

de linhas colineares (Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Em V2 também sdo processadas seletivamente e diferencialmente
caracteristicas de textura (i.e., um agregado de elementos similares organizados no
espago), em especial texturas naturais (encontradas na natureza). As respostas de V2
para texturas semelhantes também apresenta respostas que podem formar a base

neural de classificagdo de texturas (Pasupathy et al., 2020).

4.2.2.2.2. Neur6nios de V4
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Uma das fungBes importantes para a segmentacdo de um objeto do fundo é o
reconhecimento de bordas/fronteiras. Neurénios em V4 demonstram ter seletividade
para conformagdfes especificas de bordas em relagédo ao centro do objeto, sendo que
neurdnios diferentes aparentam ter preferéncias diferentes, independentemente da
posicdo espacial. Essa seletividade parece ndo ser herdada de neurdnios seletivos a
direcdo de V1 e V2, pois se fosse o caso, neurdnios em V4 responderiam a bordas
cbncavas e convexas com uma mesma dire¢cdo e angulagéo da mesma forma, o que
ndo é o caso. Ou seja, a resposta em V4 reflete o relacionamento do restante do objeto

com o formato de uma borda (Pasupathy et al., 2020).

Outra funcéo importante na segmentagéo de objetos € o processamento de sua
superficie. De fato, alguns neurénios em V4 sdo s sintonizados ao matiz, saturagao,
contrastes e gradientes de luminancia e texturas. Ainda, no caso da textura, V4 parece
fazer um processamento diferencial de caracteristicas dimensionais da textura, como
aspereza, direcionalidade e regularidade. Esse dimensionamento de texturas €
extremamente relevante pois ho ambiente visual normal existem mais caracteristicas
de superficie identificaveis na segmentagéo de objetos do que bordas bem definidas

(Pasupathy et al., 2020).

Cerca de 15% dos neurbnios de V4 séo seletivos para formas com bordas
desvanecidas, em torno de 20%, para formas definidas por contraste croméatico e uma
maioria de sdo seletivos para caracteristicas de borda e caracteristicas de superficie
(Pasupathy et al., 2020).

A periferia da area V4 recebe aferéncias principalmente de V2, enquanto a
porcdo central recebe aferéncias diretas de V1. Ela envia eferéncias principalmente
para cortex infratemporal, alimentando a Via Cortical-Ventral; possui projecdes
feedback com V1 e V2; além de outras conexdes reciprocas com V3, regides da Via
Cortical-Dorsal, como MT, MTS, IPL e regifes subcorticais, incluindo o nucleo
caudado, o putamen, a amigdala, o pulvinar, o CGL, o claustrum e o coliculo superior.
Também possui interconexao com areas com os Campos Oculares Frontais (COF) e
o Cortex Pré-frontal ventrolateral (PFvl), sugerindo papel no processamento da

atencao e na tomada de decisdes (Pasupathy et al., 2020).
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Essa abundancia de conexdes e interconexdes sugerem que V4 esté envolvida
nos processamentos intermediarios e superiores (Pasupathy et al., 2020). Pasupathy,
Popovkina e Kim (2020), em uma recente revisdo sobre a area V4 de primatas
postulam que V4 proporcione representacdes iniciais de objetos orientadas a guiar
comportamento e a tomada de decisdes. Por exemplo, ao (a) procurar um objeto-alvo
especifico em uma cena visual complexa e desorganizadas, (b) fazemos movimento
sacédicos para os objetos da cena visual que possuam caracteristicas semelhantes
ao objeto-alvo (e.g., matiz), e (c) comparamos o formato destes com o formato
conhecido do objeto-alvo. A area V4 esta relacionadas com todas as etapas dessa
situagao: (a) A representagcdo que acontece em V4 estd mais alinhada com o objeto
alvo do que com a imagem projetada na retina; (b) V4 ajuda a guiar a escolha de
movimentos sacadicos, guiando a atencao pelos objetos parecidos; e (c) V4 contribui
com a comparacao sequencial dos objetos com uma representacdo mental do objeto-

alvo (Pasupathy et al., 2020).

Outra funcdo de V4 é a modulacao contextual da percepgdo estavel de cores
em diferentes contextos, como a constancia de cor (Pasupathy et al., 2020). A
constancia de cor é o fendbmeno um mesmo objeto em situagdes de iluminagdo
drasticamente diferentes, parecem reter sua cor aparente. (Beau Lotto & Purves,
2002; Purves et al., 2001).

O fendmeno de constancia de cor € um 6timo exemplo do fato da experiéncia
visual ndo ser um processo passivo de captacdo de imagem. Isto €, o objetivo da visdo
ndo é simplesmente refletir as imagens do mundo, mas criar uma representagéo
tridimensional e estavel do mundo. Ora, estamos sujeitos a variagdes de iluminagdo
constantemente, o que, objetivamente alteram como as imagens de um objeto sé&o
representadas na retina. Ainda assim, uma rosa vermelha segue sendo uma rosa
vermelha, independente se a vejo ao meio-dia, a meia noite, dentro ou fora de casa
(Gilbert, 2014b).

A computacgao da cor de um objeto, portanto, € ainda mais complexa do que a
analise de contrastes feita a nivel de CGR-P ou pela avaliagdo da distribuicdo de
comprimentos de ondas que chegam no olho. O cérebro deve determinar o
comprimento de onda da luz incide sobre o objeto, o que pode ser estimado pelo

balango de comprimentos de ondas vindos do restante do contexto da cena. Além
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disso precisa ser capaz de determinar a propriedade refletiva do objeto. Tudo isso
garante que a cor do objeto seja mais 0 menos a mesma em diversos contextos
(Gilbert, 2014b).

4.2.2.2.3. V5/MT

A area MT foi a primeira regido cortical de processamento visual com alta
seletividade para uma Unica funcdo. Essa regido tem ricas conexdes com outras areas
corticais e subcorticais, sendo suas principais eferéncias enviadas para Via Cortical-
Dorsal (Born & Bradley, 2005). Ela recebe aferéncias principalmente de origem do
canal magno originado na camada IVC de V1, muito relevante para discriminagéo de
movimentos (Born & Bradley, 2005; Schiller, 2010). Diferente das areas corticais V2 e
V4, porém, MT nado depende exclusivamente das aferéncias recebidas de V1, ja que
estudos demonstram que pelo menos alguns neurdnios dessa regido permanecem
responsivos a estimulos de movimento direcionado, mesmo mediante inativagdo ou
lesdo de V1 (Girard et al., 1992; Yu et al., 2013). Ainda assim, as conexdes V1 para
MT s&o as mais robustas e Unicas. MT também recebe aferéncias do tipo feedfoward
de V2 (advindas ne neurdnios nas bandas escuras e grossas) e V3 (Born & Bradley,
2005).

Em Macaca, por exemplo, cerca de 95% dos neurdnios sao altamente seletivos
ao movimento (Dubner & Zeki, 1971). Diferentes das células sintonizadas a
movimento orientado presentes em V1, as células de V5 possuem um campo
receptivo bem maior, integrando informag¢&@o de movimento através de uma grande

area do campo visual (Reid & Usrey, 2008; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Os neurbnios de MT respondem de acordo com 5 propriedades do estimulo:
(a) posicao na retina; (b) dire¢cdo do movimento; (c) velocidade do movimento; (d)
disparidade binocular e (e) tamanho do estimulo. As propriedades (b), (c) e (d) séo
“herdadas” de suas aferéncias de V1, garantindo sua capacidade computacional de
movimentos curtos (Born & Bradley, 2005); é possivel que, dado seus campos
receptivos maiores, porém, MT apresente maior sensibilidades a aspectos complexos
do movimento, como o0 movimento de um objeto complexo, ao invés das partes do
objeto, bem como dar pistas quanto ao formato de objeto baseado em seu movimento

complexo (Buracas & Albright, 1993). Contudo, existem evidencias que suportam e
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refutam variados modelos de computacdo dos estimulos que chegam em MT. A
grande maioria dos neurénios de MT sdo muito sintonizados a propriedade (a) e (d),
provavelmente herdadas pela sua conexdo com as bandas escuras e grossas de V2
(Born & Bradley, 2005).

Metade dos neurdnios de MT apresentam campos receptivos com inibicao
terminal, em que a inibicdo maxima se da quando o estimulo ocorre na mesma diregdo
e disparidade que no centro estimulatério. A resposta desses neurénios atua como um
diferenciados do estimulo sensorial em duas dimensdes, dire¢do e profundidade,
dando a area MT a capacidade de processar saliéncias baseada em movimentos
(Born & Bradley, 2005).

Bem como as regides V1 a V4, a representagcdo no espago visual em MT é
retinotopica, com cada hemisfério tendo em si representado o hemicampo
contralateral e com a févea e regides circundantes (até cerca de 15° do campo visual),
representadas de maneira mais robusta (Born & Bradley, 2005). A organizacao
funcional da regido MT em humanos ainda néo foi completamente desvendada. Em
estudos fisioldgicos com Macaca da mesma regidao cortical, percebe-se um efeito
organizacional chamado Axis de Movimento, em que colunas de neurénios com
seletividade a uma direcdo de movimento estdo comumente localizados em
proximidade de grupos de neurbnios com seletividade para a dire¢cdo oposta (180°)
de movimento. Espera-se encontrar uma organizacdo em MT similar as hipercolunas
de V1 e/ou em Axis de Movimento (Cheng, 2018).
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4.2.3. Processamento de nivel superior

FIGURA 16 - ESQUEMATIZAGAO SIMPLIFICADA DAS CONEXOES DA VIA
CORTICAL-VENTRAL E VIA CORTICAL-DORSAL

(1PA,IPM,
‘ IPL,IPV)

/vzé\\m

Vi<— V3
Vi<— OTE<—TI

Legenda: Setas rosa: Via Cortical-Dorsal; Setas azuis: Via Cortical-Ventral
Fonte: a autora.

4.2.3.1. Via Cortical-Ventral e a percepg¢ao de objetos

Da forma em que foi esquematizado na figura 18, o caminho da informacéo na
Via Cortical-Ventral comega em V1, fluindo para V2, V3, V4, OTE e, finalmente, TI.
Como ja estabelecido nas secbes anteriores, estda ndo é uma via de mao Unica.
Existem varios “atalhos” entre regides corticais, além fluxos de retroalimentacao (Reid
& Ursey, 2008). Tl é a regido no lobo temporal inferior ao sulco temporal superior e a
convexidade ventrolateral, podendo ser dividida em posterior (TIp) e anterior (Tla).
Essa divisdo anatdmica também possui um cunho funcional: Tlp esté relacionado com
a primeira etapa do processo de reconhecimento de objetos - em que séo integrados
elementos visuais em perceptos unificados - e Tla, com a segunda etapa do processo

- em que o percepto unificado é carregado de significado (Albright, 2014).

Em 1888, o neurologista Sanger Brown e o fisiologista Edward Albert Sharpey-

Schéafer publicaram seus experimentos com primatas, nos quais faziam lesées no lobo
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temporal. Mediante a avaliagdo do comportamento desses primatas, notaram perda
na capacidade de reconhecer objetos, um comprometimento denominado Agnosia
Visual. Juntos, os cientistas foram os primeiros a demonstrar a importancia do lobo
temporal no reconhecimento de objetos (Sanger & Sharpey-Schafer, 1888; Albright,
2014).

Em humanos, a agnosia visual é dividida em aperceptiva e associativa, de
acordo com seus sintomas. Pacientes com agnosia visual de forma, também chamada
de aperceptiva, mantém a nogao e conhecimentos de objetos, mas ndo sdo capazes
de desenhéa-los, nem mesmo copiar formas visuais em um desenho. Por vezes,
podem ser capazes de reconhecer objetos reais melhor do que suas imagens em um
desenho ou foto, mas essa percepgdo demente caracteristicas ndo morfolégicas,
como cor, tamanho e textura. Pacientes com agnosia visual associativa mantém a
nocdo e conhecimentos de objetos, bem como sua capacidade desenhar, copiar
formas visuais, porém ndo reconhecem visualmente as imagem ou desenhos e o que
eles representam (Kumar & Wroten, 2024; Devinsky et al., 2008). Uma forma
categodrica especifica de agnosia visual associativa € a prosopagnosia, em que o
paciente, apesar de conseguir identificar rostos como sendo rostos e até identificar
emocdes expressar em rostos, sdo incapazes de diferenciar rostos entre si e
reconhecer uma pessoa somente pelo seu rosto. Ndo surpreendentemente, essas
agnosias visuais estdo relacionadas com lesbes nas regibes TIb e Tla,

respectivamente (Albright, 2014).
4.2.3.2. Via Cortical-Dorsal e a atencao

Da forma em que foi esquematizado na figura 18, o caminho da informagao na
Via Cortical-Dorsal comega em V1, fluindo para V2, MT, MST, IPA, IPL, IPV e IPA,
continuando para regides frontais e pré-frontais. Como esperado, essa via também
possui varios “atalhos” entre regides corticais, além fluxos de retroalimentagao e

conexdes com a Via Cortical-Ventral (Reid & Ursey, 2008; Goldberg & Wurtz, 2014).

Nossos olhos nunca estédo parados, ja que fazemos movimentos sacadicos a
cada 40 ms. Os movimentos oculares sdo essenciais para o0 correto processamento
da cena visual, além de direcionar diferentes pontos da cena visual a fovea. Para mais,

a forma que sao direcionados os movimentos sacadicos através da cena visual revela
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objetivo cognitivo da atividade perceptual visual, pois refletem nossa atencao

voluntéaria para essa atividade (Goldberg & Wurtz, 2014).

O lobo parietal est4 altamente envolvido no processo da atencgdo visual. A
sindrome da negligéncia, por exemplo é um déficit que ocorre quando ha uma leséo
em um dos lobos parietais, direito ou esquerdo, causando uma perda de atengdo no
hemicampo contralateral. O resultado é uma incapacidade de ver as imagens do
campo contralateral a lesdo, ainda que todas as outras facetas do sistema visual
estejam intactas. Isso demonstra a importancia da atencdo para a percepgao visual

consciente (Goldberg & Wurtz, 2014).

Em macacos, os neurdnios do IPL apresentam uma resposta modulada nédo sé
pelo estimulo visual, mas pelo comportamento do macaco para com o estimulo. Cada
IPL possui a representacéo do hemicampo visual contralateral inteiro, mas a ativacéo
diferencial dos neurdnios revela apenas objetos importante presentes naquele
hemicampo. Quanto maior é a atencdo direcionada, maior é a resposta; o
planejamento de movimento sacédico para o campo receptivo de um neurdnio em IPL

provoca uma resposta ainda maior (Goldberg & Wurtz, 2014).

Noés experimentamos os efeitos da falta de atencao por um processo chamado
change blindness (do inglés, cegueira a mudanca). E virtualmente impossivel
prestarmos atencao em todos os aspectos da cena visual sem uma analise minuciosa.
Até porque, a cena visual é perpetuamente mutavel pelo advento dos movimentos
sacadicos do olho. O processamento cerebral permite que a cena visual, porém
permaneca estavel a percepcdo consciente, a revelia de pequenas mudancgas no

mundo real, causando o efeito de change blindness (Goldberg & Wurtz, 2014).
4.3.ILUSOES DE OTICA

As imagens que sao projetadas em nossas retinas ndo representam somente
as propriedades dos objetos do campo visual, mas também as condi¢Bes de
visualizag¢é@o do objeto (e.g., iluminacéo, distancia, angulo). Por tanto, os padrdes de
ativacdo de células da retina ndo necessariamente refletem a realidade. Outrossim,
as computagdes do sistema visual muitas vezes distanciam a imagem refletida na
retina do percepto visual - porém, com o objetivo de aproximar este percepto a

realidade (Pasupathy et al., 2020). Nesse sentido, alguns modelos de funcionamento
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neural demonstram que de certo ponto, todos os perceptos visuais sdo, em parte,

ilusérios (Grossberg, 2014).

Existe :uma abundéancia de ilusdes de 6tica e novas séo criadas com o avango
da tecnologia (Bach, 2014). E por tanto, dificil categoriza-las, pois algumas exibem
efeitos multiplos, enquanto outras ainda néo foram totalmente explicadas quanto ao
funcionamento (Bach & Poloschek, 2006). Nas sec¢fes a seguir tratarei de trés ilusbes
cujo mecanismo € bem estabelecido e que possuem forte relagdo com processamento
de nivel inferior e intermediario: (1) Aftereffects; (2) Barber Pole; e (3) Constancia e

contraste de cor.
4.3.1. Aftereffects

Os Aftereffects sdo alteragdes na percepg¢do visual apos a exposicao
persistente a um estimulo. Antigamente, esse efeito era interpretado como sendo
resultante da “fadiga” de neurdnios, porém pesquisas mais recentes associam-no com
a capacidade de adaptacado dos neurdnios. Aftereffects podem tomar varias formas
dependendo do mecanismo de adaptacéo elicitado, e.g., movimento, inclinagéo e cor
(Thompson & Burr, 2009). O cientista J. J. Gibson (1937) prop8e a seguinte descrigdo
do efeito, generalizando para todas as modalidades sensoriais:

“Se um processo sensorial que tem um oposto for feito para persistir por meio
da aplicacdo constante de suas condi¢cbes de estimulo apropriadas, a
qualidade diminuird no sentido de se tornar neutra e, com isso, a qualidade

evocada por qualquer estimulo para a dimensdo em questao sera deslocada
temporariamente para a qualidade oposta ou complementar.”

Como tratado na secao 4.2.1.9, uma das habilidades da retina é fazer uma
adaptacdo de ganho mediada pela relagcdo de fotopigmentos isomerizados e a
resposta das CGR. O contraste - seja ele, espacial, temporal, de matiz, de luminancia,
de saturagdo, de textura, de movimento etc. - é de suma importancia para o
processamento do percepto visual, percebe-se que neurfnios corticais de
processamento intermediario também passam por processos de adaptagao (Reid &
Usrey, 2008; Gilbert, 2014a; Gilbert, 2014b; Goldberg & Wurtz, 2014; Meister &
Tessier-Lavigne, 2014).

4.3.1.1. Movimento - llusdo de Cachoeira
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O primeiro cientista a mencionar esse efeito foi o professor Robert Addams, em
1834. Addams relatou que, ao fixar o olhar nas Cataratas de Foyers - uma queda
d’agua pero do Lago Ness nas terras altas da Escocia - por alguns segundos,
percebeu que as pedras que ladeavam a queda d’agua subitamente aparentavam
estar subindo na mesma velocidade em que a agua descia (Addams, 1834). Este
Aftereffect ficou mais tarde conhecido como llusdo de Cachoeira e exemplifica o
Aftereffect de movimento (Gibson, 1937; Thompson & Burr, 2009).

Nesse efeito vemos o potencial de adaptacdo de neurdnios sintonizados ao
movimento direcionado. Primeiro o0s neurdnios respondem ao movimento
descendente da agua. Mediante a persisténcia do estimulo, os neurbnios adaptam
sua resposta, que diminui gradativamente até que o percepto aparente diminuir a
velocidade ou, até mesmo, parar de movimentar - i.e., 0 neurdnio diminui sua
sensibilidade para o estimulo que é sintonizado. Quando o olhar é desviado para a
pedra imovel, ocorre uma grande ativagdo das bordas inibitérias desses neurdnios,
que é interpretada como um movimento ascendente (Thompson & Burr, 2009; Gilbert,
2014a; Meister & Tessier-Lavigne, 2014). A propésito, exames de ressonancia
magnética funcional revelam que Aftereffect de movimento levam & um aumento na
atividade de MT (Thompson & Burr, 2009).

Contudo, pode ficar um pouco mais complicado. Efeito parecido pode ser
observado em diversas facetas do movimento, e.g., um estimulo ascendente
causando um Aftereffect de movimento descendente, um estimulo em espiral giratéria
e expandindo causando Aftereffect “desinchago” gradual da cena visual, ou ao
contrario, um estimulo em espiral giratéria retraindo causando Aftereffect
avolumamento gradual da cena visual (Gibson, 1937; Thompson & Burr, 2009). Ao
mesmo tempo, ndo experimentamos esse fendmeno apds horas dirigindo, por
exemplo, mesmo que a cena visual esteja passando expansao constante (Thompson
& Burr, 2009). Thompson e Burr (2009) sugerem que o Aftereffects como um todo de
também sdo, em parte, resultado de um processo de recalibragdo - i.e., todo
Aftereffect é resultante de uma série de estratégias de otimizacao da tarefa perceptual

em vista do intervalo limitado de responsividade dos neurénios.

4.3.1.2. Cor e lluminagao - After Image
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Os Aftereffect de cor ocorrem por uma adaptacao de ganho da retina a nivel de
CGR. Em especial, ele € demonstrativo do nosso processamento das cores por
oposicdo em duas categorias, vermelho-verde (L-ON, L-OFF, M-ON e M-OFF), e azul-
amarelo (Yellow-ON e CGR-K) (Reid & Usrey, 2008). Diferente da llusdo da cachoeira,
porém, ndo resulta numa alteragdo na percepgao da cena visual, mas sim a percepgao
de uma imagem virtual (Thompson & Burr, 2009) - dai o nome After Image, que

significa “Imagem residual” em inglés (Mead, 1989).

After Image é o efeito que acontece apds fixarmos o olhar em uma imagem
colorida, funcionando melhor ainda quando as cores sdo bem delimitadas em um
fundo neutro, como cinza ou branco. Por exemplo, ao focarmos em um circulo
vermelho teremos uma primeira resposta devido a transducao dos fotorreceptores,
respostas estimulatéria de CGR-P L-ON e resposta inibitéria de CGR-P M-ON.
Mediante a persisténcia do estimulo por cerca de apenas 15 a 30 segundos, teremos
uma alteragdo na sensibilidade dos fotorreceptores e normalizacdo adaptativa da
resposta de CGR-P L-ON e CGR-P M-ON. Essa adaptagdo pode causar, até mesmo,
o desaparecimento parcial ou total do circulo vermelho. Ao desviar o olho da imagem,
e fixar em uma parede ou folha branca, perceberemos, em nosso campo visual, o
circulo com uma inversdo de matiz - neste caso, verde. Isso se explica em dois niveis
(Mead, 1989; Reid & Usrey, 2008; Thompson & Burr, 2009; Gilbert, 2014a; Gilbert,
2014b; Goldberg & Wurtz, 2014; Meister & Tessier-Lavigne, 2014):

(a) Os cones L que transduzem os comprimentos de onda relacionados ao
vermelho estardo dessensibilizados, tornando a sensibilidade dos cones M,
que transduzem a maioria dos comprimentos de onda relacionados ao
verde, mais sensiveis por comparagdo. Dado que o comprimento de luz
associado a cor branca estimula todos os cones, os cones M, por
comparagéo, apresentam uma resposta mais exacerbada (Mead, 1989;
Reid & Usrey, 2008; Thompson & Burr, 2009; Gilbert, 2014a; Gilbert, 2014b;
Goldberg & Wurtz, 2014; Meister & Tessier-Lavigne, 2014);

(b) As CGR-P L-ON dessensibilizados no centro excitatério de seu campo
receptivo, despertam respostas inibitérias mais fortes em resposta ao
cessar do estimulo vermelho; CGR-P M-ON, no sentido inverso, foi

dessensibilizado periferia inibitéria de seu campo receptivo, despertando
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respostas excitatorias mais fortes; Soma-se a ativagdo diferencial dos cones
M, que recruta a atividade de CGR-P M-ON (Mead, 1989; Reid & Usrey,
2008; Thompson & Burr, 2009; Gilbert, 2014a; Gilbert, 2014b; Goldberg &
Wurtz, 2014; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

Num raciocinio similar, temos o surgimento das After Images causadas por
iluminagao. Olhar diretamente para um fonte de luz forte ndo é recomendado, mas
quando acontece, € comum apareg¢a um ponto escuro na cena visual (Thompson &
Burr, 2009).

4.3.2. Barber pole

O problema de abertura é um efeito em que os contornos de um objeto se
movendo atrds de uma abertura circular, tendo suas duas terminagfes ocluidas,
aparenta se movimentar na dire¢cdo perpendicular a orientagdo de seus contornos. Os
movimentos de uma cena visual sdo processados principalmente em V1 e MT. Essas
areas corticais utilizam-se da “légica” do problema de apertura em seu
processamento, dada a existéncia de células que sédo sintonizadas para orientacédo e

para direcao (Reid & Usrey, 2008; Meister & Tessier-Lavigne, 2014).

A ilusdo do Barber Pole, também conhecida como espiral ilusdria, € uma iluséo
em que um cilindro com listras diagonais girando em torno de seu eixo aparenta estar
se movendo verticalmente. Apesar de se encaixar como uma ilusdo baseada no
problema de abertura, a diregdo de movimento percebido ndo € perpendicular aos
contornos das listras diagonais (Sun et al., 2015). Sun e colegas (2015) fizeram quatro
experimentos para desvendar a origem das interacdes entre forma e movimento na
percepgao de movimento de uma grade. Os cientistas concluiram que o formato da
abertura através do qual é visto o movimento da grade também exerce influéncia sobre
a percepgdo do movimento - justificando a percepgdo de um movimento vertical na

lluséo do Barber Pole, ao invés de um movimento ortogonal as listras diagonais.
4.3.3. Constéancia e contraste de cor

Como abordado na se¢éo 4.2.2.2.2, uma das fung6es do processamento visual
desempenhado em V4 é a modulagéo contextual para a que haja uma constancia na

percepg¢do das cores independente da fonte de iluminagéo (Pasupathy et al., 2020).
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Em contrapartida, quando observamos um objeto hum vazio contextual (num fundo
preto, branco ou cinza), podemos apenas estimar a cor do objeto baseado no espectro
refletido por ele, desconsiderando a influéncia da fonte de iluminagéo (Barbur &
Spang, 2007).

Isso gera um efeito interessante quando observamos, por exemplo, um objeto
virtual sob duas condicdes de iluminagdo e, em seguida, avaliamos partes deste
objeto sob um vazio contextual. Ou seja, uma consequéncia do efeito de constancia
de cor é o efeito de contraste de cor, quando dois objetos espectralmente idénticos
estdo inseridos em um contexto que os fazem aparentar terem cores diferentes (Beau
Lotto & Purves, 2002; Beau Lotto & Purves, 2004; Barbur & Spang, 2007; Pasupathy

et al., 2020). Um exemplo deste efeito esta representado na figura 19.
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Fonte: Adaptada de Kandel et al., 2014 Principios de Neurociéncia.
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O fendmeno de contraste de cor foi primeiro observado por Michel Chevreul,
um quimico que trabalhava para corte francesa de Luis XVIII como Diretor de Tinturas
dos Fabricantes Reais. Chevreul estudou extensivamente o fendmeno e descreveu as
regras de influéncia do contexto no qual um objeto-alvo esté inserido e a percepgao
de sua cor, concluindo que a percepcgédo de tonalidade diferente do objeto-alvo sera
enviesada pela cor oposta & cor do entorno em relagdo ao Circulo Cromético de
Newton (Beau Lotto & Purves, 2002; Beau Lotto & Purves, 2004). Por exemplo, um
objeto-alvo cinza perante um entorno vermelho aparentaria verde; perante um entorno

indigo, laranja; perante um entorno violeta, amarelo; e vice-versa.
4.3.3.1. #TheDress

Um dos problemas da percepc¢éo de cores através da modulagdo contextual é
que, por vezes, o contexto é ambiguo. O mais famoso fendmeno relacionado a isso
aconteceu em fevereiro de 2015 a simples foto de um vestido, reproduzida na figura
20, postada no site Tumbilr ficou viral porque ninguém conseguia concordar qual era
sua cor: preto e azul ou branco e dourado. O vestido viral ficou conhecido na internet
como #TheDress e causou frenesi na midia mundial (Brainard & Hurlbert, 2015). Em
2015, Brainard e Hurlbert sugeriram que a discrepancia perceptual pode ser resultado
de cérebros diferentes lidando com o contexto ambiguo de formas diferente, se
prendendo a diferentes “dicas” contextuais sobre a iluminagdo ou por questdes de viés

pessoal pré-estabelecido. A representagdo desta sugestdo esta na figura 21.
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FIGURA 18 - #THEDRESS

Fonte: Brainard e Hurlbert, 2015.

Anos antes, Purves e colegas (2001) postularam que as contradicdo entre
perceptos visuais e padrdes de atividade neuronal é moldada pelas experiéncias
passadas, cujo padrdo de atividade tenha sido similar. Em outras palavras, ocorre uma
avaliacdo empirica do estimulo de forma que a percepcdo se assemelhe com a
possibilidade mais plausivel, de tal modo que estédo sendo avaliadas a luminancia do
objeto e a luz que incide sobre ele para “calcular” a luminosidade do ambiente e a cor
do objeto. Nessa ldgica, individuos com viés interno para iluminacdes amarelas veem
o vestido como sendo azul e preto, enquanto individuos com viés interno para
ilumina¢des azuladas, veem o vestido como branco e dourado (Purves et al., 2001,
Brainard & Hurlbert, 2015).

Em 2017, Toscani, Gegenfurtner e Doerschner, conduziram dois experimentos
para investigar justamente se havia uma diferenca na suposi¢ao sobre a iluminacéo
da foto do vestido. Os pesquisadores separam os participantes em dois grupos:

perceptores azuis, aqueles que percebiam o vestido como sendo azul e preto e
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perceptores brancos, aqueles que percebiam o vestido como sendo branco e dourado.

Os experimentos e respectivos resultados foram:

No primeiro, os cientistas colocaram um circulo dentro da imagem do
vestido e pediam que os participantes ajustassem a cor do deste circulo
até que ele ficasse aparentemente branco no contexto da imagem. O
grupo de perceptores brancos, em média, ajustavam o circulo em cores
mais azuladas do que o grupo de perceptores azuis, demonstrando que
0s perceptores brancos percebiam a iluminagdo como sendo mais
azulada.

No segundo, os cientistas criaram seis versdes alteradas da imagem do
vestido, acrescentando uma nova textura a ele. Trés texturas eram de
baixa luminancia comparativa e trés, alta luminancia comparativa. Essas
texturas serviriam como “dicas” extras de contextualizacdo. Perceptores
azuis nao apresentaram mudancas em relacdo a sua percepgao do

vestido, enquanto perceptores brancos foram mais afetados.

Esses resultados apoiam a ideia de que a diferenca entre perceptores brancos

e azuis era, fundamentalmente, na identificagdo do contexto de iluminagdo (Toscani

Gegenfurtner e Doerschner, 2017).
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FIGURA 19 - EXPLICAGCAO BASEADA NO EFEITO DE CONSTANCIA DE
COR NA DIFERENGA DE PERCEPCAO DO VESTIDO
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Fonte: Brainard e Hurlbert para Current Biology, 2015.
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5. CONSIDERAGOES FINAIS

A exploracé@o das bases neurobioldgicas da visdo colorida e sua relagdo com
as chamadas ‘“ilusbes de otica” revelam as complexidades da interagdo do ser
humano com a realidade. No intuito de aproximar a nossa percepgéo a realidade, em
vista das limitacdes do potencial computacional do cérebro, muitas vezes nos

deparamos com distor¢des. Apesar do sistema visual ser bem estudado, muito ainda
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se tem para descobrir. Por sinal, as ilusdes de 6tica sdo um 6timo auxiliar na trilha

para desvendar os mecanismos ainda desconhecidos.
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