
시
각은 눈 운동을 필요로 한다. 눈의 작은 움직임은 우

리가 보는 물체의 명암 차이를 유지하기 위해 필수적

이다. 이러한 움직임이 없으면 물체 인식은 신속히 회

색으로 사라지는데 V1 영역(제25장 참조) 뉴런의 반응감소와 

관련이 있는 현상이다. 눈의 큰 움직임은 눈의 초점위치를 한 물

체에서 다른 물체로 이동시킨다. 이러한 움직임 또는 단속운동

(도약운동, 홱보기, saccade)은 중심오목(fovea) 중앙에 있는 

고밀도의 광수용기를 이용하여, 중심오목의 고해상도가 시야의 

여러 곳에 관계되도록 한다. 단속운동이 없었다면 이러한 고해

상도의 처리는 머리나 몸을 움직여서만 이루어질 수 있었을 것

이다. 
앞 장에서는 빛의 강도와 명암대비의 처리로부터 시작해서, 

시각적 특성의 통합 그리고 마지막으로 물체 인식을 담당하는 

최고단계 분석과정까지 시각적 이미지가 어떻게 구축되는지에 

대해 설명했다. 그러나 시각 시스템은 물체 인식을 비롯해서 더 

많은 일을 해야 한다. 환경과 상호작용하는 전략을 세우기 위해 

물체에 의미를 부여하는 두뇌의 목표 또한 지원해야 한다. 따라

서 뇌는 더 많은 일을 하기 위해 다른 것들을 무시하면서 몇 가

지 물체만을 선택할 수 있어야 한다.
이 장에서 우리는 단속운동이 어떻게 이 목표를 지원하는 

지 살펴볼 것이다. 우리는 먼저 시야에서 주의(attention)를 이

동시켜서 물체를 파악할 수 있는 과정을 도와주는 단속운동이 

제공하는 중요한 혜택을 설명한다. 그러고 나서 우리는 단속운

동에 의해서 발생하는 중요한 문제를—망막 이미지가 단속운동

을 할 때마다 갑자기 변화한다는 사실을—해결하는 뇌 메커니

즘을 설명한다.
뇌가 시각 장면을 구성하는 방법을 알아보았는데 이제부터

는 행동을 결정하기 위해 시각정보를 사용하는 방법을 설명하

기 위해 배측 시각경로에 집중하고자 한다(그림 29-1). 이 경로

는 V1에서 두정피질로 그리고 시각처리중급단계인 중측두영역 

그리고 두정피질과 전두피질로 연결된다. 이 장에서 특히 설명될 

영역은 외두정내피질 같은 두정피질이 있지만, 또한 전두엽피질

의 전두안구지역도 포함한다.

지속적인 고정은 우리의 주의를 시각장에 고정 

시킨다

단속운동은 보통 40밀리초 이내로 지속하며 시각장에서 시각 

중심을 재배치한다. 단속운동은 초당 여러 번 발생하고, 단속운

동 사이는 수백 밀리초 정도 걸린다. 러시아의 심리학자 Alfred 

29
시각처리와 운동 
(Visual Processing and Action)

지속적인 고정은 우리의 주의를 시각장에 고정시킨다 

주의는 시각적 관찰을 더 하기 위하여 특정물체를 선택한다

두정엽의 활동은 물체에 주어진 주의와 상관관계가 있다

망막 이미지의 지속적인 움직임에도 불구하고 시각 장면은  

안정적으로 남아있다

단속운동 동안 시각은 소멸된다

두정피질은 운동계에 시각정보를 제공한다

전체 요약
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Yarbus는 사진을 보는 사람의 단속운동 패턴이 시각의 인지적 

목적을 반영한다는 것을 처음으로 보여 주었다. 그는 단속운동

이 현장의 모든 곳으로 동일하게 이동하지 않는다는 것을 발견

하였다. 배경 물체는 무시한 반면, 명백히 관심 있는 지역만 가

장 많이 응시되었다. 예를 들어, 사람의 얼굴에 반복적으로 응시

되었다(그림 29-2). 
중심오목에 맺힌 이미지는 단속운동을 할 때마다 달라지지

만, 우리는 안정적인 세계를 인식한다. 어떻게 안정되게 보일까? 
첫 번째 가능성은 우리의 뇌가 현장에서 수시로 얻은 화면으로

부터 전체 시각세계의 화면을 만든다는 것이다. 만약에 이렇다

면 우리는 주어진 순간에 전체 시각 장면에 대한 자세한 지식을 

가지고 있어야 한다.
주의맹(change blindness)에 대한 일련의 실험들이 이 경

우가 아니라는 것을 보여 주었다. 이 실험들에서 피실험자가 현

장의 한 부분에서 다른 부분으로 단속운동하는 짧은 시간 동안 

사진을 바꾼다. 단속운동 전에 현장에 대해 비교적 완전한 내

부 표상이 있다면 다음 단속운동 동안 이루어지는 중요한 변경

이 인식되었을 것이다. 그러나 상대적으로 큰 변화도 종종 인식

되지 못하였다. 눈 움직임의 효과를 시뮬레이션하기 위해 두 사

진 사이의 짧은 휴식기간이 지난 후 연속적으로 보여 주었을 때

처럼 실제 안구운동이 없었을 때에도 주의맹이 일어난다(그림 

29-3).
이 주의맹 실험의 결과는 우리가 지속적으로 매 초마다 시각

장의 전체 광경을 업데이트한다는 가설과 일치하지 않는다. 대
신에 우리는 현장의 특정 부분에 대해 관심을 갖는 것 같다. 이 

선택적 시각주의(selective visual attention)는 전체 시각장

에서 원하는 부분의 이미지만을 중심오목에 집중하는 단속운동

에 의존하고 있다. 

주의는 시각적 관찰을 더 하기 위하여 특정물체를 선택한다

19세기에 William James는 주의를 “동시에 가능한 여러 개의 

물체나 차례로 생기는 생각들 중에서 하나의 마음을 명확하고 

선명한 형태로 소유하기 위해서, 효과적으로 대처하기 위한 몇 

가지로부터 다른 것들을 제거하는 것을 의미한다”고 설명했다. 

James는 두 가지 형태의 주의를 설명했다. “그것은 수동적이고 

반사적(의도적이지 않은, 노력이 필요 없는 것)인 것과 적극적이

고 수의적인 것이다. 수동적이고 즉각적, 감각적인 주의에서 자

극은 매우 강렬하거나, 방대하거나 또는 갑작스럽게… 큰 것이

거나 밝은 것, 움직이는 것… 혈액 같은 것이다.”
최근에는 두 종류의 주의가 불수의적(외인성)이나 수의적(내

인성)주의, 또는 상향식(bottom-up)이나 하향식(top-down) 
주의로 불린다. 당신이 이 페이지를 읽을 때 갖는 주의가 수의적

주의(voluntary attention)의 예이다. 갑자기 밝은 빛이 번쩍

이면 주의는 이 페이지에서 자기도 모르게 빠져 나갈 것이다.
수의적주의는 원추세포가 중심오목에 주변 망막보다 더 많

은 밀도의 배열을(그림 26-1 참조) 보여주기에 단속운동과 밀접

한 상관관계를 가지며 이런 이유로 주변망막보다 물체를 더 미

세하게 분석할 수 있다. 
수의적주의든 불수의적주의든, 주의는 인간의 시각적 성능

에 다양하고 주목할 만한 효과가 있다. 반응시간을 단축시키고 

인식이 더 민감하게 된다. 이 증가한 민감도는 낮은 대비에도 물

체를 감지하고 물체에 가까이 있는 다른 훼방꾼을 무시하는 능

력을 포함한다. 섬광처럼 행동과는 관련 없는 갑작스러운 단서

(cue)는 300 ms 후에 실험 테스트 자극과 같은 장소에 나타나

면 반응시간이 단축되지만 실험테스트 자극과 다른 장소에 나

타나면 반응시간이 길어진다. 섬광 자체가 무의식적으로 주목을 

받게 되고, 그 위치에 대한 주의는 짧은 시간 동안 유지된다. 따

IT

V3

V1
V4

V2

FEFPF

PMv

PMd

TEO

MT/
MST

AIP
VIP

MIP
LIP그림 29-1  동작과 관련된 시각처리경로. 배측시각경로(파란색)는 사

람의 후두정피질도 가고 전두피질로 연결된다. 복측시각경로(분홍색)는 

제27장에서 다루어진다. (AIP, 전두정내피질; FEF, 전두안구지역; 

IT, 하측두피질; LIP, 외두정내피질; MIP, 내두정내피질; MST, 내

측상측두피질; MT, 중측두피질; PF, 전전두피질; PMd, PMv, 배측

과 복측전운동피질; TEO, 후두측두피질 ; VIP, 복두정내피질; V1–

V4, 시각피질영역.) 

sa
m
pl
e



Chapter 29 / 시각처리와 운동  639

라서 그 위치에 나타나는 테스트 자극에 대한 시각적 반응을 가

속화한다. 마찬가지로 실험참여자가 시각장의 특정 부분에 눈 

이동을 계획하는 경우에 보일 수 있는 명암대비 임계 값이 50%
로 저하된다. 수의적인 통제하에 단속운동은 그 목표물에 주의

를 갖게 한다.

두정엽의 활동은 물체에 주어진 주의와 상관관계가 있다

임상 연구는 시각적 주의 과정에서 두정피질이 관여한다고 오랫

동안 지목하고 있었다. 오른쪽 두정피질에 병변이 있는 환자는 

단순한 시각세계에서 하나의 자극에 대한 시지각을 검사할 때는 

정상적인 시각장을 보인다. 그러나 더 복잡한 시각세계에서 오

른쪽(동측, ipsilateral)과 왼쪽(대측, contralateral) 시각반장

(visual hemifield)에 물체가 제시되면, 그들은 물체가 오른쪽 

시각반장(hemifield)에 위치하고 있다고 보고하는 경향이 더 

많다.
무시증후군(neglect syndrome; 제17장 참조)으로 알려진 

이 결함은 주의가 병변과 같은 위치에 있는 시각반장에 초점을 

맞추고 있기 때문에 발생한다. 환자는 각 시각반장에 하나씩, 두 

개의 자극이 주워지면 사람들은 동측 반장에서만 자극이 있다고 

보고한다. 병변 대측의 반장에는 주의를 집중하지 못해서 눈에

서부터 피질 전까지 혹은 피질에의 감각경로가 정상이라 하더라

도, 대측 반장에 있는 물체를 모두 인식하지 못한다.
대측 시각반장(contralateral visual hemifield)의 무시

는 물체의 대측 절반을 무시하게 된다. 오른쪽 두정피질에 손상

이 있는 환자는 그림을 복사할 때 종종 어려움이 있다. 예를 들

어 시계를 그리라고 했을 때, 그들은 모든 번호를 시계 앞면의 

그림 29-2  관찰자 눈의 위치. 오랫동안 그림(Ilya Repin의 그림, 

예상치 못한 방문객)을 보고 있는 관찰자는 가장 관심이 가는 장소만

을―주로 얼굴―선택해서 눈을 빠르게 움직였다. 아래 그림에서 하얀 

선은 안구단속운동(saccade)을 표시하고 반점은 눈이 정지된 곳을 

나타낸다. (Yarbus 1967에서 인용)
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오른쪽에 치우쳐서 그리거나(그림 17-11 참조), 촛대를 그리라

고 할 때 오른쪽만 그리게 된다(그림 29-4).
주의 선택(attentional selection) 과정은 원숭이의 두정피

질 단일뉴런의 수준에서 이루어진다. 시각적 자극에 대한 외두정

내피질 뉴런의 반응은 자극의 물리적 특성뿐만 아니라 원숭이가 

자극에 대해 어떻게 반응하는지에 의해서도 결정된다. 원숭이는 

한 곳에 초점을 맞출 때 신경세포의 수용장에 있는 자극은 중간

정도의 반응을 일으킨다. 같은 자극에 주의를 집중하게 되면 반

응은 자주 두 배 정도의 반응을 보인다. 주의가 불수의적이든 수

의적이든—수용장에 시각자극이 갑자기 나타났든 아니면 수용장 

쪽으로 들어가도록 계획적인 단속운동을 하든—큰 반응을 일으

킨다(Box 29-1).
외두정내피질 뉴런은 집합적으로 전체 시각반장을 표현하지

그림 29-3  주의맹(change blindness). 이 실험에서는 한 장의 사진을 

보여주고 80밀리초 동안 안 보여준 다음(blank)에 두 번째 사진을 그리고 다시 

안 보여 주었다. 그리고 이 과정을 반복했다. 관찰자는 그림 광경에서 차이가 

나는 것을 보고하도록 요청되었다. 인식된다면, 두 그림 사이에는 상당히, 확실

한 차이가 있다. 차이를 감지하기 위해 대부분의 관찰자는 여러 번 반복하게 된

다. (Ronald Rensink에서 인용)

그림 29-4  오른쪽 두정피질 병변을 가진 환자가 그린 촛대그림. 환자는 오른

쪽 절반만 그리고 촛대의 왼쪽을 무시했다. (Peter Halligan에서 인용)

무자극시간(80밀리초)

무자극시간(80밀리초)

무자극시간(80밀리초)
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만, 어느 한 순간에 활성화된 뉴런은 시각반장에서 중요하거나 

두드러진 물체만을 표시한다. 그건 몇 개의 두드러진 물체가—

눈운동의 목적지나 최근에 켜진 빛—몇 개의 세포에서만 반응을 

나타낸다. 그리고 이 뉴런의 반응은 전체뉴런의 기본적인 반응

보다 크다. 주의 메커니즘과 단속운동 모두 지도상의 가장 두드

러진 최고점을 향하게 한다.

현저한 자극에 의해 발생하는 반응의 절대적 값은 자극이 단

속운동 목표냐 아니면 주의 받는 자극이냐를 결정하지는 않는다. 
원숭이가 시각장에 있는 자극에 단속운동을 계획할 때 주의가 단

속운동의 목표에 위치하며, 단속운동 계획에 의해 발생한 활성

은 현저한 자극에 대한 지도(salience map)의 최고점에서 일어

난다. 그러나 밝은 빛이 시각장의 다른 곳에 나타나는 경우, 주의

시각적 자극에 대한 외두정내피질의 뉴런의 반응은 자극의 행동학

적 중요성뿐만 아니라 자극의 물리적 특성에 따라 다를 수 있다. 이
것은 원숭이가 고정된 배열에서 눈 움직임을 만드는 동안 뉴런에서 

기록하여 입증할 수 있다.
시각 세계의 고정된 물체는 거의 관심의 대상이 아니다. 뇌의 

대부분 다른 시각센터에서와 같이, 외두정내피질에서 뉴런의 수용

장은 망막지도적, 즉 응시의 중심에 대해 상대적으로 정의된다. 원
숭이가 시각장을 검색함에 따라 고정된 물체는 동물의 주의(그림 

29-5)를 끌지 못하고 모든 눈의 움직임에 따라 뉴런의 수용장에 들

어가거나 나온다.
그러나 시각적 자극의 갑작스러운 등장은, 무의식적이지만 주

의를 일으킨다. 외두정내피질 뉴런의 수용장에서 빛이 발생하면, 세
포(그림 29-6A)는 활발하게 반응한다. 반면에 안구운동이 고정되고 

과제와 관련이 없는 자극을 신경세포의 수용장(그림 29-6B) 안으로 

넣었을 때는 거의 반응하지 않는다.

자극이 수용장 바깥에서 갑자기 나타나면 단속운동(그림 29-
6C)은 주의를 유발하는 자극을 뉴런의 수용장으로 보내고 반응을 

유발한다. 원숭이가 단속운동을 할 때, 시각장의 물체가 두 경우 모

두 동일하다. 그러나 고정된 자극은 주의를 받지 못하며 섬광은 주

의를 일으키고 큰 반응을 나타낸다. 고정된 물체는 동물의 현재 행

동과 관련이 있을 때 향상된 반응을 보여준다.
그림 29-7의 실험에서 원숭이는 수용장 밖에 있는 이미지 중의 

하나에 초점을 맞추기 시작한다. 수용장 밖에서 단서가 나타나 원숭

이가 이미지의 배열의 중심부에 단속운동한 후 어느 물체로 갈지 알

려준다. 이 두 번째 대상이 이미 수용장 안에 있으면 큰 반응을 보이

고 그렇지 않은 경우에는 단속운동에 의해 수용장 안으로 들어갔다 

해도 반응하지 않는다. 따라서 주의가 어떻게 만들어지든 상관없이 

외두정내피질(LIP)에서 뉴런의 활동을 조절한다.

Box 29-1 행동의 중요도가 신경 반응에 미치는 효과

그림 29-5  고정된 배열에서 물체 탐색. 원숭이는 실험기간 동안 물체 자리가 정해져 있는 화면을 바라본다. 어느 물체도 신경세포의 수용장 안에 들어

가지 않도록 원숭이가 특정 지역을 쳐다보게 하거나(왼쪽), 또는 수용장 안에 물체 하나가 들어가도록 원숭이가 단속운동하게 한다(오른쪽). (Kusunoki, 

Gottlieb, and Goldberg 2000d에서 인용)

초점고정점

단속운동

수용장

(계속)
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Box 29-1 행동의 중요도가 신경 반응에 미치는 효과 (계속)

그림 29-6  외두정내피질에 있는 신경세포는 가장 중요한 자극에 대해서만 반응을 한다. 각 그림에서 신경세포 반응은 수평(H) 및 수직(V) 안구 위치와 함

께 시간에 따라 그려졌다.

A. 원숭이가 한 점을 보고 있는 동안 자극은 수용장 안에서 반짝인다.

B. 원숭이는 실험과 관련없는 고정된 자극이 수용장에 들어가도록 단속운동한다.

C. 원숭이는 최근 빛난 섬광의 위치가 수용장에 들어가도록 단속운동을 한다.
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단속운동이 과제와 관련된 표식을 수용장 내에 들어오도록 한다. 단속운동이 과제와 관련이 없는 표식을 수용장 내에 들어오도록 한다. 

그림 29-7  외두정내피질에 있는 신경세포가 고정된 물체에 단속운동하기 전에 반응한다. 각 시행에서 고정된 배열 중에서 하나의 물체만이 원숭이에게 중요

하게 된다. 왜냐하면 원숭이가 그곳으로 단속운동을 해야 하기 때문이다. 원숭이는 배열 바깥에 있는 포인트를 주시하게 되고, 배열에 있는 물체와 일치하는 

단서는 신경세포의 수용장 밖에 보여준다. 원숭이는 먼저 배열의 중심으로 단속운동하고 단서와 일치하는 물체로 두 번째 단속운동해야 한다. 두 실험을 세 

개의 패널에 각각 표시했다. 왼쪽 패널은 단서가 수용장 밖에 나타날 때 신호에 대한 반응이며, 중앙 패널은 단서와 일치된 물체를 수용장으로 보내는 첫 번째 

단속운동 후의 반응을 보여주고, 오른쪽 패널은 단서와 일치된 물체로 단속운동하기 전에 반응을 보여준다. 단서는 명확성을 위해 그림에서 녹색으로 표시했

지만, 실험에서는 검정색이었다.

A. 원숭이는 단서일치 물체에 두 번째 단속운동을 하도록 훈련되었다. 첫 번째 단속운동으로 물체가 수용장에 들어가서 세포가 강렬하게 반응한다.

B. 원숭이는 수용장 밖에 있는 물체로 두 번째 단속운동을 하도록 훈련받았다. 실험과 관련 없는 자극이 수용장 안으로 들어가도록 하는 단속운동 시에는 세

포가 훨씬 적게 반응하였다. 단속운동이 일어날 때에 시각 장면은 두 실험에서 동일하다.
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는 자기도 모르게 밝은 빛을 보게 되며 단속운동 때보다도 더 많

은 반응을 나타낸다. 따라서 주의의 위치는 전체 현저 자극 지도

를 검토하고 그 최고점을 선택함으로써 확실해질 수 있다. 그것은 

한 지점에서의 활성만을 검출해서는 식별될 수 없다.

망막 이미지의 지속적인 움직임에도 불구하고 시각 

장면은 안정적으로 남아있다

단속운동은 시각처리를 위해 중요한 문제를 발생시킨다. 연속적

인 단속운동은 개별 이미지를 만들어 내고, 각 이미지는 눈이 바

라보는 중심에 위치한다(그림 29-8). 이 결과는 카메라가 과도

하게 움직일 때 만든 홈 무비와 유사할 것으로 예상될 수 있지

만, 그렇지 않다. 눈초점 위치가 연속적으로 변화함에도 불구하

고 왜 시각 장면이 안정적으로 유지되는지에 대한 이유는 1600 

년대 이후 추측의 원천이었다.
이 안정성의 이유가 이해되지 않았더라도 단속운동 시 지각

의 변화는 단서를 제공한다. 단속운동 시 지각된 장면에 있는 물

체는 시각장에서와 정확히 같은 공간 배치에 있지 않다. 지각 장

면에서 단속운동 바로 직전에 제시된 자극은 단속운동 전의 초

점축에 가깝게 나타나고 단속운동 이후에 나타난 자극은 단속운

동 목적지에 가깝게 나타나는 것처럼 공간적으로 압축되어 나타

난다(그림 29-9).
이 공간 압축(spatial compression)은 일반적으로 단속운

동 크기의 절반 정도밖에 안되고, 큰 시각 장면이 있을 경우에만 

발생한다. 단속운동으로 인해 자극이 망막의 다른 곳에 상을 맺

기 때문만은 아니다. 왜냐하면 이 단속운동 전에 나타난 자극은 

압축되기 때문이다. 이러한 고려 사항은 일부 시각 외적인 정보

가 단속운동 명령의 처리에 관여되어 있음을 나타낸다.
단속운동 시 이미지 위치의 명백한 이동에 대해서 어떤 신

경 메커니즘이 관여할까? 두정피질 뉴런은 지각 현상과 매우 관

련된 양상으로 자신의 반응이 단속운동됨에 따라 달라지기도 한

다. 원숭이가 단속운동을 할 때, 신경세포는 수용장에서 이미 존

재하는 자극에 덜 민감해지며, 단속운동 후 수용장 안에 있게 될 

자극에 반응하기 시작한다(그림 29-10).
이 선택성의 변화는 단속운동이 시작도 하기 전에 일어날 수 

있다. 시각장에 있는 모든 자극이 신경세포를 활성화하지 않는

다. 단속운동 후 뉴런의 수용장에 들어가는 자극만 그렇다. 단속

운동 완료 후, 뉴런은 다시 그것의 수용장 안에 실제로 있는 자

극에 의해 활성화된다.
이러한 관측은 단속운동 동안 시각 장면의 안정화에 기여하

A

B

C

그림 29-8  단속운동(saccade)은 망막 이미지의 급격한 변화를 뇌에 제공한
다.  (Wurtz 2008에서 인용)

A. 안구단속운동(파란색 선)은 시각장(파란색 점)의 다양한 위치로 눈초점이 이

루어지도록 한다.

B. 연속적인 눈초점 고정으로 만들어진 고립된 중심 이미지는 여기에 표시 

했다.

C. 연속적인 고정에 대한 감각 신호는 각각의 고정 위치에 대한 정보를 제공하

지 않는다. 각 고정에서부터 나온 시각정보는 중간에 끼는 단속운동에 의해 흐

릿한 것들 사이에 배치되어 있다.
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는 두 개의 신경 메커니즘을 밝혀준다. 단속운동이 발생하기 전

에 먼저 뉴런은 시각장의 한 부분에 있는 수용장을 다른 곳으로 

이동시킨다. 수용장의 위치 이동은 단속운동 전에 자극의 위치 

인식 변화에 해당되며 단속운동 시 인식된 시각 장면의 압축에 

기여할 수 있다. 두정피질 뉴런의 출력은 단속운동 시 뉴런이 단

속운동 후에 수용장에 들어갈 자극에 반응할 뿐 아니라 현재 수

용장 안에 있는 자극에 반응할지라도 자극이 시각장의 한 부분에 

존재한다는 의미로 해석된다. 만약 뇌가 두 지역의 자극이 함께 

연결하는 것으로 여긴다면, 이는 지각된 장면의 압축을 설명할 

수 있다. 
둘째로 단속운동 후 새로운 수용장의 위치는 단속운동 거리

와 방향에 따라 달라지기 때문에, 두정피질 뉴런은 단속운동에 

대한 사전 정보를 가지고 있어야 한다. 이 정보의 유일한 두 가

지 잠재적인 출처가 있다. 첫 번째는 눈이 이동하고 있다는 것

을 뇌에 알려줄 수 있는 눈 근육의 말초 고유감각에서 뇌에 전

달해주는 되먹임이다. 수용장 이동과 지각 압축 모두 눈이 이동
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그림 29-9  단속운동 시 시각적 공간 압축. 단속운동 전이나 후

에 제시된 자극의 지각된 위치는 단속운동의 목표 쪽으로 이동한

다. (Honda 1991에서 인용)

단속운동
방향으로의 
압축
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반대방향으로의 
압축
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단속운동 시작

200 ms
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그림 29-10  두정피질 뉴런의 반응은 단속운동 이후 수용장의 위치 변화를 기대하고 있다. 자극 시점에서의 신경활성이 나타나 있다. 단속운동 시작 전에도 수용장 

안에 있는 자극에 대한 반응은 감소한다(A). 반면에 단속운동 후에 기대되는 수용장에 위치하는 자극에 대한 반응은 증가한다(B). (Nakamura and Colby 2002

에서 인용)
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하기 전에 시작하거나 눈의 위치를 대뇌피질에 전달하는 데 최

소한 100 ms가 걸리기 때문인데 이것은 아닌 것 같다. 두 번째 

가능성 있는 출처는 눈의 움직임을 제어하는 운동신경이다(제

39장 참조). 이 시스템은 단속운동이 발생할 거라고 동반방출

(corollary discharge) 또는 원심신경 복사(efference copy)
로 알려진 신호의 사본을 두정피질에 보낼 수 있다. 이 신호는 

단속운동이 실제로 발생하기 전에 새로운 수용장의 위치를 계산

하는 데 필요한 임박한 단속운동의 거리와 방향에 대한 정보를 

제공한다.
두정피질에 보내는 동반방출의 특정 출처는 알려져 있지 않

으나 외두정내피질처럼 수용장 민감도에서 유사하게 변화를 보

이는 전두안구지역은 동일한 동반방출을 받는다. 이 동반방출

의 원천은 상구(superior colliculus)에서 단속운동을 발생시

키는 뉴런이다. 두정피질과 전두안구지역은 상호 연결이 강하기 

때문에, 동일한 동반방출 입력이 두 영역 모두에 영향을 미칠 수 

있다.
상구에서 나오는 동반방출은 상부의 시상핵인 내배측핵(그

림 29-11A)의 중계를 통해 전두안구지역에 도달한다. 이 핵의 

뉴런이 임박한 단속운동의 거리와 방향을 신호하기 때문에 정보

가 단속운동이 발생하기 전에 전두안구지역과 외두정내피질에

서 뉴런의 수용장을 이동하는 데 필요한 정보를 제공할 수 있다. 
그러나 과연 그럴까? 시상 중계에서 뉴런의 불활성화는 단속운

동하기 전에 자신의 수용장을 이동시키는 전두안구지역 뉴런의 

능력(그림 29-11B)을 떨어트릴 수 있다. 이는 이 이동이 단속운

동 운동 프로그램의 원심신경복사에 따라 달라진다는 증거를 제

공한다. 

기본반응자극 시작
(단속운동 직전)

100 ms

B

A

200

FEF

그림 29-11  단속운동을 위한 운동 프로그램에서 유래한 동반방출(corollary discharge)은 전두안구지역 뉴런에서 단속운동 전 수용장 위치의 이동을 지시한다. 
A. 대뇌피질에서 동반방출에 대한 한 가지 가능한 통로는 상구에 있는 단속운동을 일으키는 세포에서 유래해 시상의 내배측핵을 지나 전두피질에 있는 전두안구지역

(FEF)으로 끝난다.

B. 내배측핵(MD)이 비활성화될 때 수용장에 현재 있는 자극에 대한 반응은 영향을 받지 않는다(위 기록). 반면에 수용장의 단속운동후(postsaccade) 위치에 있

게 될 자극에 대한 반응은 심각하게 손상 받는다(아래쪽 그림). 이 결과는 단속운동 운동 프로그램에서 나오는 동반방출이 신경세포의 수용장 속성에 변화를 지시한

다는 것을 보여준다. (Sommer and Wurtz 2008에서 인용)
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단속운동 동안 시각은 소멸된다

단속운동 동안 눈이 빠른 속도로 이동함에 따라 시각 장면은 옮

겨질 뿐만 아니라 망막을 따라 급속하게 이동한다. 우리가 이 변

화를 모르고 있기 때문에, 미국의 심리학자 Edwin Holt는 20 

세기 초 눈의 움직임 동안 중추 마취(central anesthesia)가 있

어야 한다고 상정했다.
그러나 단속운동 동안 시각은 매우 정확하다는 경우가 있어 

사실일 수 없다. 예를 들어 기차 안에 있는 관찰자를 지나가는 

차량의 방향으로 단속운동하는 동안 발생하는 것처럼 물체가 눈

만큼 빨리 같은 방향으로 이동하는 경우에도 물체를 볼 수 있다. 
대신에 시각광경 대부분이 안구운동속도에 의해 흐려지는 경우

는 어떤 경우인가? 하지만 왜 흐릿함이 의식되지 않는가? 이 지

각 생략(perceptual omission)에 대해 두 가지 기본 메커니즘

이 상호작용하는 것 같다. 
첫 번째 메커니즘은 두 가지 이미지가 빠르게 연달아 보일 

때 하나의 이미지가 다른 이미지 위에 영향을 보이는 시각차폐 

(visual masking)이다. 예를 들어, 높은 대비 이미지(고 대비 

이미지)는 낮은 대비 이미지의 인식을 감소시키거나 제거한다. 
이것이 단속운동 동안에 발생한다. 시각 장면에 대한 눈의 급속

한 움직임은 낮은 대비 이미지를 생산하고 이미지는 단속운동 

전후 안정적이고 높은 대비 이미지에 의해 차폐된다. 이 차폐는 

높은 대비 이미지가 단속운동 전이나 후에 존재하지 않는 실험

에 의해 입증될 수 있다. 이러한 조건에서는 흐린 이미지를 볼 

수 있다. 그러나 높은 대비 이미지가 단속운동 후에 있는 경우에 

흐린 이미지는 사라진다(그림 29-12A).
그러나 동반방출 같은 시각 외적인 입력이 존재해야 할 경우

도 있다. 예를 들어, 막대기가 빠른 속도로 단속운동과 같은 방

향으로 망막을 가로질러 이동할 때 막대기는 더 굵게 보인다(그
림 29-12B). 눈이 고정되었을 때 낮은 빈도나 중간 빈도의 격자

를 볼 수 있지만, 매우 높은 빈도 격자는 잘 볼 수 없다. 대조적

으로, 단속운동 동안 낮은 빈도 격자의 검출이 현저히 손상 받는

다. 그러나 높은 빈도 격자는 볼 수 있다. 따라서 단속운동 동안 

단속운동 억제(saccadic suppression)로 알려진 감도의 감소

는 낮은 빈도 격자에만 해당된다.
이러한 낮은 공간 빈도가 시각차폐의 효과에서 벗어나는 것

들이다. 그래서 이러한 자극에 대한 민감도의 감소는 동반방출과 

같은 시각 외적인 입력에서 발생한다. 소세포 경로(parvocellu-
lar pathway)가 높은 공간 빈도에 더 민감한 것처럼 슬상선조

경로(geniculostriate pathway)의 거대세포경로(magnocel-

lular pathway)는 낮은 공간 빈도에 민감하다. 차폐 및 동반

방출 모두 단속운동 동안 장면의 거슬리는 움직임을 제거해주는 

단속운동 억제를 만들어내기 위해 공동으로 작용해야 한다.
시각적 감도의 감소와 관련되어 있는 신경활동의 변화는 시

각경로를 따라 발견되고 아마도 시각차폐 및 동반방출 모두에

서 비롯된다. 시각차폐의 신경상관물은 일차시각피질에 있는 뉴

런의 반응에서 분명하다. 많은 V1 뉴런은 눈의 움직임으로 인

해 한 개의 자극이 수용장 위를 움직일 때 반응을 하지만 단속운

동 바로 전에 수용장 안에 다른 자극이 들어오면 반응하지 않는

다(그림 29-13A). 단속운동 전에 수용장에 있는 자극의 차폐 효

과는 단속운동 동안에 장면이 흐려지는 것을 차폐하는 단속운동 

전후 정지된 시각 장면과 유사하다. 원숭이가 눈의 위치를 유지

하는 동안에도 움직이는 자극이 단속운동 속도로 수용장을 지나

갈 때 같은 차폐가 일어난다. 그러므로 이 신경차폐 효과는 완전

히 시각처리에서 유래한다. 즉 단속운동이 필요하지 않다.
동반방출로 나타나는 단속운동 억제는 거대세포경로의 뉴런

을 활성화하기 위한 가장 효과적인 자극인 낮은 공간 빈도와 고 

대비 자극에 가장 확연하다. 단속운동 동안 외슬핵의 뉴런의 활

동은 변경되고 자주 감소하지만, 억제는 제한되고 거대세포 층

에 국한되지 않는다. 시각차폐의 부재에서, 대뇌피질영역 일차

시각피질의 뉴런은 단속운동 동안 약간의 억제를 보여준다. 그
래서 슬상피질 경로에 대한 동반방출 효과가 제한된다. 선조외 

피질에서 물체이동 처리에 관여하는 중측두엽과 내상측두엽은 

단속운동 동안 동반방출에 의해 발생할 수 있는 시각자극에 대

한 명확한 억제가 있다.
눈의 움직임으로 자극이 망막을 따라 지나가면 뉴런이 반응

하지 않지만, 자극이 정지된 눈 앞으로 같은 속도로 움직이면, 동
일한 뉴런은 강하게 반응한다(그림 29-13B). 이 차이에 대한 가

능성 있는 설명은 단속운동 명령의 동반방출이 자극에 대한 뉴런

의 반응을 줄인다는 것이다. 이 동반방출의 한 가지 가능한 출처

는 전두엽과 두정피질에 있는 수용장을 이동시키던 상구 신호이

다. 상구에 있는 시각 뉴런은 또한 단속운동 동안 억압되고 이 억

제가 동반방출에서 유래되기 때문에 이것의 가능성이 높다.
또한 신경 및 행동 수준 모두에서 시각차폐 및 동반방출이 

단속운동 동안 시각의 혼란을 줄이기 위해 함께 행동한다는 증

거가 있다.

두정피질은 운동계에 시각정보를 제공한다

시각은 손의 행동을 준비하기 위해 보조 및 전운동신경과 상호
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작용한다. 당신이 연필을 잡을 때 연필의 폭만큼 엄지손가락으

로부터 다른 손가락들을 벌린다. 음료수를 들 때에도 유리두께

만큼 떨어진다. 손이 물체에 도착하기 전에 시각 시스템은 움켜

쥐는 폭을 조정하는 데 도움이 된다. 마찬가지로, 당신은 편지 

봉투에 편지를 넣을 수 있을 때 손이 봉투에 편지를 넣을 수 있

도록 정렬되어 있다. 봉투가 기울 경우, 손도 일치하기 위해 기

울인다.
두정피질에 병변이 있는 환자들은 봉투의 방향이나 물체의 

크기를 설명할 수 있더라도 시각정보만을 사용하여 잡는 폭 또

는 손목 각도를 조정할 수 없다. 반대로, 두정피질은 정상이지만 

시각에 이상이 있는 환자는 물체의 크기나 방향을 설명할 수 없

지만 정상인이 하는 것처럼 손목 폭을 조정하거나 손의 방향을 
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그림 29-12  단속운동 억제(saccadic suppression).
A. 시각차폐. 실험자가 안정적이고, 고 대비 이미지(위)로 단속운동을 할 때, 이 망막에서는 (가운데) 이미지가 흐리게 되지만, 단속운동(아래) 이후 높은 대비 이미

지를 보면 흐려지지 않는다. 만약에 고 대비 이미지가 단속운동 동안만 존재하거나 약간 뒤에 있는 경우, 관찰자는 흐림을(그래프의 가로 축에서 0) 본다. 고 대비 

이미지가 단속운동 이후 긴 시간 동안 화면에 남아 있으면, 흐린 이미지는(그래프 40 ms) 분명 더 이상 존재하지 않는다. 단속운동 이후 고 대비 이미지는 저 대비 

흐림을 차폐한다. (Campbell and Wurtz 1978에서 인용)

B. 동반방출. 실험자는 거친 격자(낮은 공간 빈도)가 단속운동 중에 제시될 때보다 초점을 고정하는 동안 잠시 제시될 때 훨씬 더 잘 볼 수 있다. 미세 격자(높은 공

간 빈도)는 고정시(2주기/도에서는 빨간색과 파란색 데이터 포인트가 거의 겹쳐짐)에나 단속운동 동안에 볼 수 있다. (Burr, Morrone, and Ross 1994에서 

인용)
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조정할 수 있다. 두정피질은 운동 목표의 시각적 속성에 대한 정

보의 중요한 출처이다.
제16장에 설명한 바와 같이, 두정피질에서 공간의 표현은 

일차시각피질에 있는 망막지도처럼 하나의 지도로 구성되어 있

지 않다. 대신에 그것은 개별 동작을 제어하는 전운동피질 영역

에 연결하고 각각의 운동계에 적당한 시각적 세계를 분석하는 

네 영역으로 나누어져 있다(그림 29-14).
시각적으로 안내되는 움직임에 관여하는 신경 작업은 특성

을 세분화하고 물체를 확인하며 그리고 운동을 수행하기 위해 

운동 프로그램을 생성하는 것을 포함한다. 두정피질의 뉴런들은 

독립적인 운동을 위해 필요한 시각정보를 제공한다. 

전두정내피질에는 파악할 수 있는 물체의 크기, 깊이와 방향

을 신호하는 뉴런이 있다. 이 지역의 뉴런은 손으로 물체를 잡는 

운동의 대상이 될 수 있는 자극에 반응하고, 동물이 움직일 때에

도 반응한다(그림 29-15). 마찬가지로, 중두정피질 뉴런은 움직

임에 도달하는 물체를 나타내고 이러한 움직임에 대한 전운동 

신호를 생성하는 전두영역에 전달된다.
복두정내영역에는 얼굴에서 촉각 및 시각자극(그림 29-16) 

모두에 반응하는 양형식(bimodal) 뉴런이 있다. 이 지역은 전

운동피질의 얼굴영역으로 연결된다. 마지막으로, 외두정내피질

의 뉴런은 단속운동 눈 움직임에 대한 목표를 설명하고 전두안

구지역에 연결된다.

그림 29-13  단속운동 억제(saccadic suppression)의 신경 상관.
A. 시각차폐. 1.원숭이가 빈 화면에 있는 자극을 지나 단속운동할 때, V1의 신경세포(위 기록)가 반응한다. 그러나 또 다른 자극이 단속운동 전에 신경세포의 수

용장에 떨어질 경우, 신경이 단속운동(가운데 기록) 동안 섬광 자극에 반응하지 않고, 신경반응은 처음의 한 자극(낮은 기록)에 대한 반응과 비슷하다. 2. 동일한 

신경이 눈이 정지된 상태에서 자극이 수용장(RF)을 지나는 경우(위 기록) 반응을 한다. 그러나 수용장(중간 기록) 내에 정지된 자극이 먼저 있으면 앞과 같은 자극 

동작에 반응하지 않는다. 또 신경세포의 반응은 첫 번째 자극에 대한 반응과 유사하다. 반응의 부족은 다른 자극에 하나의 시각적 자극의 차폐 효과의 상관물이다. 

(Judge, Wurtz, and Richmond 1980에서 인용)

B. 단속운동 억제. 중측두엽 뉴런은 정지된 자극(왼쪽)을 지날 때 단속운동 동안 발생하지 않지만, 자극이 정지된 눈(오른쪽)의 앞에서 같은 속도로 이동할 때 반응

한다. 이 차이는 단속운동 운동신경에서 발생하는 동반방출이 단속운동 동안 신경의 흥분을 억제한다는 증거로 간주된다. (Thiele et al. 2002에서 인용)
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그림 29-14  두정내구(intraparietal sulcus)에 있는 네 가지 
기능적으로 다른 영역은 전운동피질이 있는 곳으로 연결된다. 내

두정내피질(MIP)은 팔 운동의 목적지를 표상하고 배측전운동영역

(PMd)에 있는 F2의 팔 제어 영역으로 연결된다. 외두정내영역

(LIP)은 안구운동의 목적지를 표상하고 전두안구지역(FEF)에 연결

한다. 전두정내피질(AIP)은 주먹쥐는 목표를 표상하고 복측전운동

영역(PMv)의 F5 손 제어 영역에 연결한다. 복두정내피질(VIP)은 

얼굴을 표상하고 복측전운동영역에서 F4의 얼굴 제어 영역에 연결

한다. (Rizzolatti, Lupino and Matelli 1998에서 인용)
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그림 29-15  전두정내피질의 뉴런은 특정 모양에 선택적으로 반응한다. 여기에 표시된 뉴런은 물체를 보거나 그것에 도달하거나, 사각형에 선택적이다. 이 뉴런의 

경우 실린더에 반응하지 않는다. (Murata et al. 2000에서 인용)
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전체 요약

시각피질은 복측과 배측의 신경 처리 흐름에 의해 상호 연결되

어 있다. 복측경로는 표상된 물체의 특성에 대한 정보를 제공하

고, 배측경로는 안구운동과 근육운동계가 운동에 사용할 수 있

는 정보를 제공한다.
배측경로의 중요한 기능은 추가적인 분석을 위해 시각 분야

에서 물체를 선택하기 위한 필요한 주의를 중재하는 것이다. 원
숭이의 두정피질의 뉴런은 주의를 받지 않는 물체보다 주의를 

받는 물체에 더 적극적으로 반응하고 원숭이의 두정피질의 뉴런

의 활동이 환경에서 특정 물체에 두는 주의를 반영한다.
시각정보가 지속적으로 이동하는 눈을 통해 뇌에 전달되기 

때문에, 뇌는 연속적인 초점고정에서 안정적으로 시각 세계를 

구축하기 위해 눈 움직임을 보상할 수 있는 메커니즘이 필요하

다. 동반방출을 통해 운동신경에서 제공되는 정보는 끼어드는 

눈 움직임을 보상하기 위해 시각뉴런의 수용장을 조정하는 데 

사용된다. 두정엽은 시각장에 대한 수많은 구분되는 표상들을 

가지고 있으며 특정한 운동하위체계(motor subsystem)에 정

보를 제공한다.

Michael E. Goldberg  

Robert H. Wurtz
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그림 29-16  원숭이의 복두정내피질에 있는 양형태성 뉴런은 시각과 촉각 모든 자극에 반응한다. 여기에 표시된 뉴런은 원숭이의 머리의 촉각자극이나 머리를 향해 
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