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Storicamente si € ritenuto che il processamento degli stimoli sensoriali visivi e vestibolari fosse
basato su strutture specializzate per ogni tipo di movimento; il sistema oculomotore ¢ stato cioe
tradizionalmente considerato come un insieme di sottosistemi indipendenti agenti in parallelo,
dove ogni sottosistema controlla un particolare tipo di movimento coniugato o disconiugato [49].
Oggi ¢ altresi noto che vergenza e versione interagiscono continuamente [10].

L'indipendenza dei sistemi viene postulata nel disegno di molti paradigmi sperimentali e nella
derivazione dei modelli, nonostante numerose strutture premotorie partecipino in molti riflessi [6].
Molto frequentemente, inoltre, delle tre rotazioni oculari ne viene studiata una sola. Entrambi i
fattori, se da un lato pongono, ed hanno posto, dei limiti ai risultati ottenibili, dall’altro hanno
determinato il successo di questa disciplina. La separazione funzionale di un sistema complesso in
sottosistemi (per lo piu considerati indipendenti) ha consentito semplificazioni notevoli e
conseguentemente ha consentito di raggiungere una gran mole di risultati a partire dai quali si ¢
potuto inferire sulla struttura di base del sistema oculomotorio e di altri sistemi motori animali. La
coordinazione binoculare, in una o piu' dimensioni, €' uno di quegli aspetti per i quali I’approccio
compartimentato risulta oltremodo penalizzante, i fenomeni sono abbastanza ben conosciuti dal
punto di vista comportamentale ma molto meno da quello del sistema. I modelli, che
concettualizzano questa conoscenza, sono lo specchio di questo stato di cose.

A tutt’oggi non esiste un modello che tenga conto di tutti gli aspetti e di tutte le interazioni fra
«sottosistemi» che contribuiscono alla definizione della coordinazione binoculare. I modelli 3D
sono quelli che dal punto di vista delle componenti sono i piu’ completi, mancano perd molto
spesso di aderenza anatomo-fisiologica essendo essenzialmente descrizioni cinematiche; non
contemplano inoltre alcuna forma di facilitazione pur ponendo il problema della dipendenza dei
controlli di vergenza e versione. I modelli monodimensionali orizzontali sono i piu’
fisiologicamente compatibili ma ovviamente descrivono una realtd necessariamente limitata. Per
questa categoria di movimenti esistono schemi e modelli (molto pochi in verita') che cercano di
spiegare i fenomeni di adattamento coniugato e disconiugato. Per quanto attiene alla vergenza,
I’ultimo fra i sottosistemi studiati, esistono numerosi schemi (rigorosamente limitati al piano
orizzontale). Gli schemi un po' pit completi tengono conto di almeno due delle componenti della
triade e sono pertanto dei modelli di interazione.

Le linee guida di questa trattazione seguiranno 1’evoluzione di modelli semplici, per lo piu gia
presentati nelle altre scuole del GIMO, sottolineando la potenzialita delle strutture bilaterali e
distribuite, considerando la coordinazione in una e in piu dimensioni e ponendo come elemento
chiave il concetto di interazione fra i sistemi.

La separazione in sistemi di vergenza e sistemi di versione sta alla base dell'approccio classico
"alla Hering" per la risoluzione dei problemi coordinativi. La legge di Hering (1868), o legge di
eguale innervazione, afferma che esiste un comando centrale comune per muovere entrambi gli
occhi; questo comando viene traslato in un comando motorio in termini di attivita dei motoneuroni
approssimativamente uguale per i due occhi. Invertendo le coppie muscolari a cui si invia lo stesso
segnale, i movimenti possono trasformarsi da movimenti di vergenza in movimenti di versione.
Dai segnali di movimento binoculare ¢ sempre possibile estrarre un modo comune ed un modo
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differenziale (pratica peraltro usuale in molte applicazioni ingegneristiche) che vengono chiamati
versione e vergenza. Impiegare una descrizione comportamentale, ancorch¢ comoda perche
associa ad una componente i cambi di direzione ed all'altra i cambi di profondita [24], per inferire
su quali debbano essere i segnali generati dai sottosistemi di controllo ¢, purtroppo, la prassi. Da
questo approccio ¢ tautologico arrivare a schemi che implementino la legge di Hering e dunque la
linear addiction fra vergenza e versione. Ma ¢ un approccio che si basa su osservazioni esterne al
sistema e su una semplificazione (separazione del processamento della direzione e della profondita
delle mire visive) che, se risulta compatibile con la parte sensoriale (corticale) della
programmazione del movimento, ¢ certamente distante dal problema meramente innervazionale
che viene risolto a livello sottocorticale. Un esempio puo aiutare: vale la pena di sviluppare un
sistema che di base innervi coppie di muscoli extraoculari corrispondenti (yoked) in maniera
uguale volendo ottenere lo stesso cambio di direzione per entrambi gli occhi, se i muscoli
differiscono uno dall'altro e si ¢ quindi costretti a correggere gli errori a posteriori?

Hering sosteneva che i movimenti binoculari erano poi innati perche osservabili in persone cieche
dalla nascita. Diversamente, Helmholtz (1867) era convinto che i movimenti oculari venissero
appresi ed ottimizzati sia per minimizzare il dispendio energetico associato all'atto motorio sia per
ottimizzare la visione [29]. L'approccio di Helmholtz ¢ sicuramente piu ricco di implicazioni e
consente facilmente di introdurre il concetto di interazione non-lineare osservata sempre piu di
frequente fra i sottosistemi motori, si presta inoltre a spiegare la coordinazione binoculare nei
ciechi senza postulare nulla di innato. L'uguale innervazione, e qualunque altra innervazione, sono
in effetti equivalenti per il sistema motorio di chi non beneficia della visione; pertanto, se secondo
un qualsiasi indice di merito l'uguale innervazione risulta "piu economica" di un altra, ¢
prevedibile che un cieco sviluppi questo pattern innervazionale piuttosto che un altro. A conferma
della necessita di approcciare criticamente certe semplificazioni del passato, vi sono, ad esempio,
registrazioni di movimenti non coordinati in mammiferi [14], [66], registrazioni di attivita piu
monoculari che binoculari (ocular selectivity) in strutture definite versionali [67], ed una lunga
teoria di osservazioni sulla non addittivita (o interazione non-lineare) delle risposte dei singoli
sistemi durante movimenti coordinati [38]: saccadici e vergenza [18], [19], [20], [21], [22], [23],
[36], [37], [65], [60], [10]; riflesso vestibolare e vergenza [53], [54], [63], [55], [47],.[52], [64];
riflesso otticocinetico e vergenza [7]. A onor del vero va anche rimarcato che negli anni si sono
accumulate evidenze in favore di una implementazione strutturale della legge di Hering [45], [44].
Un altro, e non meno importante, aspetto che richiede una valutazione attenta nella
rappresentazione modellistica del sistema motorio ¢ dato dalla definizione degli effettori (i
muscoli, I'impianto oculare, il sistema controllato) a cui arriva l'innervazione. Noi osserviamo il
sistema, come gia detto, per lo piu dall'esterno: misuriamo i movimenti, non le innervazioni. La
scelta dell'impianto ¢ importante per capire quale debba essere la trasformazione visuo-motoria, in
quanto definisce il contenuto informativo motorio all'ingresso del sistema controllato [13]. Un
problema che si ¢ riproposto all'attenzione dei ricercatori, soprattutto a chi si occupa di controllo
binoculare in tre dimensioni, con la proposizione di nuovi modelli per gli impianti oculomotori
[16], [39].

Modelli del solo comando disconiugato (vergenza e non solo).

In origine, il sistema di vergenza ¢ stato considerato come un semplice sistema in retroazione
(visiva) deputato al raggiungimento della fusione [48], [68]. In effetti la vergenza (intesa come
movimenti di convergenza o divergenza oculare) ha diverse nature: tonica, prossimale,
accomodativa, fusionale, ed ha diverse componenti: una iniziale-veloce-transiente e un’altra
ritardata-lenta-sostenuta. La triade (near triad) vergenza-accomodazione-costrizione pupillare
costituisce il complesso di tre distinte risposte motorie che si ritiene originino da tre sistemi
interconnessi ed interagenti cooperativamente. Infine, i movimenti oculari disgiuntivi manifestano
una asimmetria fra convergenza e divergenza, alla quale e’ normalmente data risposta mediante un
differente setting parametrico di un modello base della vergenza. L'evoluzione dei modelli ¢
segnata da due diverse linee di sviluppo: da un lato il tentativo di conglobare in un unico sistema i
vari fattori che contribuiscono al movimento disconiugato dei due occhi, cio¢ una spinta alla
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maggiore integrazione [17], dall'altro si cerca di raggiungere un maggior dettaglio sulle
componenti specifiche. Ad esempio, la dual-mode theory [32], che postula l'esistenza di due
componenti per la vergenza guidata dalla disparita, cioe di una sola delle componenti della triade
(vergenza accomodazione-costrizione pupillare), ha recentemente portato allo sviluppo di un
modello [31] dettagliato della componente iniziale della vergenza, riprendendo il famoso modello
introdotto da Zee [65] per spiegare I’interazione non lineare fra vergenza e versione.

In letteratura si trovano per lo piu schemi monodimensionali (per la componente orizzontale):
modelli della sola vergenza guidata dalla disparita (la parte motoria della fusione) che,
eventualmente, ne separano le componenti; modelli che descrivono la facilitazione saccadica della
vergenza. Esistono poi modelli della sola accomodazione, della vergenza accommodativa, e quelli
di interazione fra vergenza dovuta alla disparita’ e all’accomodazione ed infine modelli di
interazione fra le componenti che governano l'allineamento binoculare in diverse dimensioni (per
esempio vergenza orizzontale e foria verticale).

Modelli bilaterali: le strutture di integrazione motoria e di trasformazione del comando
fasico.

Strutture bilaterali sono state proposte da Inchingolo a partire dal 1985 e possono trovarsi riassunte
in un precedente libro del GIMO [26]. Questo tipo di struttura ¢ stata proposta anche da Arnold o
Cannon in collaborazione con Robinson [2], [3], [9], [8] e da Galiana [28] con Outerbridge [27] e
con Cova [12], [11]. T tre gruppi (Inchingolo, Robinson e Galiana) si differenziano perche
accentuano, nella concettualizzazione modellistica, un aspetto oppure l'altro. Per Inchingolo la
struttura bilaterale ¢ lo strumento per superare le limitazioni fisiche delle codifiche neuronali (solo
segnali positivi): la struttura push-pull, con annesso segnale di bias, consente infatti di completare
lo spettro dei segnali necessari sottolineando inoltre la natura differenziale del controllo
oculomotorio. D’altro canto esprime anche la necessita di una struttura modificabile, capace di
adattarsi agli impianti motori. Una via quest'ultima che ha portato Inchingolo a lavorare
successivamente sui circuiti premotori di compensazione e sugli impianti oculomotori [34], [35],
[33]. Per Robinson ¢ l'aderenza anatomo-funzionale a prevalere , una scelta che porta a
formalizzare il modello in termini di rete neurale. La compatibilitd del modello con la realta
biologica che rappresenta ¢ un approccio che gia aveva fatto il successo del modello bang-bang del
1975 [51] ed & lo strumento per la definizione della struttura ed anche dell'algoritmo di
apprendimento della rete (che ne consente la plasticita). Galiana infine esplora le possibilita della
struttura bilaterale come sito di integrazione (non-lineare) fra i diversi sottosistemi di vergenza e
versione fino a portarla a negare la necessitd di due integratori, un argomento che aveva avuto
molto interesse alcuni anni fa nella comunita scientifica ma che sembrava risolto favorevolmente
in favore di almeno due integratori (o per vergenza e per versione o, secondo altri, monoculari per
ciascuno dei due occhi [15]).

Modelli del sistema saccadico.

Per quanto attiene ai modelli del sistema saccadico si puo fare riferimento alla revisione critica di
Inchingolo [26]. I modelli possono cosi venir classificati in base alla loro struttura interna ed al
tipo di controllo realizzato: modelli monodimensionali per le componenti orizzontale o verticale,
modelli a parametri concentrati (collassati) monoculari; modelli binoculari a parametri concentrati
(piu’ o meno bilateralizzati); modelli binoculari distribuiti-bilaterali-eventualmente adattivi (per la
sola componente orizzontale); modelli monoculari tridimensionali. Per questo gruppo di modelli,
la coordinazione binoculare (quando prevista) si estrinseca nel solo caso particolare di movimenti
a vergenza costante. Un secondo gruppo di schemi descrive invece alcuni dei meccanismi
responsabili della risposta coordinativa (per la componente orizzontale): modelli binoculari
distribuiti-bilaterali-adattivi (per la sola componente orizzontale) [4], [70]; modelli binoculari con
strutture indipendenti per i due occhi [15], [65]; modelli binoculari di interazione fra i sottosistemi
di vergenza e versione [65], [55]; modelli che sottolineano l'alterazione della binocularita (specie
dinamica). In quest’ultimo caso I’alterazione dinamica viene spiegata in base alle carenze del
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sistema di compensazione monoculare (che distribuisce il segnale agli impianti) dei due sistemi da
controllare [25]. Il modello biologico che consente di estrapolare queste caratteristiche ¢ costituito
dai bambini e dimostra, se ce ne fosse bisogno, come risulti adeguato allo studio della
coordinazione binoculare un approccio alla Helmholtz. Un esempio di modello adattivo che
incorpora la modulazione del livello di convergenza oculare sulle prestazioni disconiugate del
sistema saccadico, ¢ stato proposto da Bruno e colleghi [4], [70]. Lo schema mostra le potenzialita
di un approccio distribuito, in cui i profili dei segnali di controllo originano da codifiche temporali
e spaziali delle attivita dei siti neuronali.

Caso a se' fanno i modelli binoculari tridimensionali che, di necessita, comprendono sia la
componente coniugata che quella disconiugata, ma, per i quali, le tre componenti di vergenza sono
sempre scollegate dagli altri elementi della triade.

Quando la coordinazione binoculare viene valutata dal punto di vista 3D, cio¢ considerando le tre
rotazioni oculari (orizzontale, verticale e la torsione), le posizioni oculari, in ragione della natura
non commutativa delle rotazioni tridimensionali, vengono preferibilmente espresse con enti
matematici quali quaternioni o vettori di rotazione [57].

I modelli tridimensionali, anche di sola versione, generano segnali di controllo che sono le
componenti dei quaternioni [56] o dei vettori di rotazione [42], [59] e sono modelli non lineari
perché rispecchiano ’algebra dei quaternioni o dei vettori. Questi modelli codificano per lo piu
segnali che sono legati alla velocita angolare e non alla derivata della posizione: un aspetto
tutt’altro che secondario visto che i circuiti premotori sono eccitati da segnali di tipo fasico.

Le rotazioni oculari in 3D soggiacciono inoltre ad una serie di vincoli cinematici. I vincoli
monoculari sono espressi dalle leggi di Donders (1847) e di Listing (Helmholtz 1867) [30]: lo stato
torsionale degli occhi risulta vincolato dalle componenti direzionali (riduzione dei gradi di liberta),
pertanto, fra mire all’infinito, ed in un opportuno riferimento, la torsione risulta nulla. Cosi i
modelli 3D conglobano al loro interno dei meccanismi di interazione fra le componenti del segnale
di controllo in modo da realizzare il vincolo torsionale (sulla cicloversione). In visione ravvicinata
si evidenziano inoltre delle limitazioni di tipo binoculare [58] che si manifestano vincolando la
ciclovergenza al livello di convergenza oculare ed all’elevazione di entrambi gli occhi [1], [46],
[43], [62], [41], [40], [42], [61]. Risulta pertanto necessario prevedere nel modello uno schema di
interazione fra vergenza e versione. Mok e colleghi [43] proposero un modello in cui questa
interazione (non lineare) avveniva all’uscita degli integratori 3D (di vergenza e versione);
diversamente, Minken [42] propose che I’interazione avvenisse fra i segnali di velocita.
L’interazione fra vergenza e versione ¢ stata modellizata anche da van den Berg in termini di
cambi di posizione (displacement) [59] e riscritta poi in termini di velocita [5]. I segnali generati
dai diversi modelli non sono direttamente confrontabili perché basati su definizioni di vergenza e
versione diverse. Nei lavori di Minken la vergenza e la versione originano da una reinterpretazione
della legge di Hering [40]; hanno natura vettoriale e si compongono secondo le regole di
composizione vettoriale. Per van den Berg ¢ I’estensione della legge di Listing a definire le
componenti simmetriche (versione) e antisimmetriche (vergenza) dei vettori di rotazione che
descrivono le posizioni oculari [62].

Gli impianti oculomotori

Da ultimo vale la pena di ricordare ancora che un modello del sistema di controllo non pud
prescindere dalla definizione del sistema controllato. In questo specifico due sono gli elementi di
maggior interesse: i piani di azione muscolare e le caratteristiche dinamiche dei singoli muscoli.
Ad ogni rotazione oculare partecipano sempre tutti i muscoli extraoculari, e, anche nell’ipotesi
felice di due occhi uguali, né la vergenza né la versione possono beneficiare di una particolare
condizione di simmetria: anche i retti orizzontali (laterale e mediale) mostrano fra loro
rimarchevoli differenze di elasticita e viscosita [69]. Inoltre, poiche le caratteristiche degli impianti
dipendono da posizione, eccentricita e direzione di moto di ogni singolo occhio rispetto ai suoi
vincoli, I’impiego di modelli semplici, minimi impone di modificare, al variare delle condizioni di
simulazione i parametri dei modelli dei due impianti.
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