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Resumo

Os olhos sdo uma fonte sensorial importante, na maioria das espécies
animais. No caso dos Vertebrados, o olho € um 6rgido extremamente
pldstico, o que lhe permitiu atingir um nivel elevado de especializagdo. A
morfologia ¢ a fisiologia deste 6rgdo desenvolveram-se em relagdo
estreita com as caracteristicas do meio ambiente e como consequéncia do
préprioc modo de vida adoptado pelo animal. O olho dos Vertebrados
resulta, pois, dum longo processo evolutivo e adaptativo cujo objectivo
primdrio consistiu no desenvolvimento de uma estrutura sensorial para a
obtengdio de informagdo detalhada sobre imagem e movimento, e que,
nalguns casos, produziu um 6rgdo, de tal modo aperfeigoado, que pode
ser usado para recolher, em simultdneo, outros tipos de informagao.
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Introducao

A viséio utiliza, apenas, uma banda muito restrita do espectro electromagnético,
constituida por comprimentos de onda situados entre 300 nm e 900 nm, conhecida como a
“luz visivel” ou o espectro do visivel. H4 duas razdes principais e complementares que
explicam porque € que a maioria dos processos fotobiol6gicos estd confinada a essa banda.
Em primeiro lugar, ela constitui a maior parte da radiagdo que atinge a superficie da Terra,
pois a radiag@o cujo comprimento de onda € mais curto que 300 nm € absorvida pela camada
de ozono da atmosfera, enquanto a radiagio de comprimento de onda mais longo que 900 nm
¢ atenuada pelo diéxido de carbono, pelo vapor de dgua e pelo ozono existentes, também, na
atmosfera. No meio aqudtico, a luz a disposi¢io dos organismos € ainda mais escassa devido
4 interacgdo desta com as moléculas de dgua, resultando na absorgdo da radiagdo mais
proxima do infra-vermelho (comprimento de onda grande) e na absor¢do e dispersdo da
radia¢do de comprimento de onda curto. Por este facto, a medida que a luz penetra numa
massa de dgua limpida, € confinada a uma banda de radiagdo muito estreita correspondente a
comprimentos de onda na gama do azul (475-480 nm). A segunda razfio, mais importante
ainda que a primeira, relaciona-se com o facto de ser a luz que fornece a energia para as
reacgdes fotobioldgicas. Quando um fotdo (ou quantum) de luz interage com uma particula
de matéria ¢ lhe fornece a sua energia, diz-se que o fotdo foi absorvido; a energia do fotdo é

*Liqﬁo elaborada no Ambito das provas piiblicas para o concurso de Professor Coordenador, Area Cientifica de
Ciéncias da Natureza, realizadas em Janeiro de 2000 na Escola Superior de Educagio de Beja, de acordo com a
alfnea a) do n.° 1 do artigo 26° do Decreto-Lei n.® 185/81.
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E = hc/A, sendo h a constante de Planck, ¢ a velocidade da luz e A o comprimento de onda
do fotdo. A luz de comprimento de onda longo, correspondente & zona do infra-vermelho, ¢
constituida por fotées pouco energéticos, capazes, apenas, de aumentar as vibracdes e
rotagdes de grupos atémicos na molécula que os absorve. Por seu turno, a luz da regido ultra-
violeta do espectro possui fotoes tdo energéticos que podem provocar estados de excitagido
nos dtomos ¢ alteragdes quimicas nas proteinas e dcidos nucleicos, interferindo, deste modo,
com a integridade da célula. A regido mais importante do espectro de radiagdo para a
ocorréncia de reacgdes fotobiol6gicas €, pois, a regido do visivel, dado que os seus fotdes
possuem energia suficiente para provocar alteragdes na distribuigdo dos electrdes pelos
diferentes niveis energéticos apresentando o potencial para dar origem a rearranjos nas
ligages quimicas de certas moléculas, sem causar danos a outras moléculas (Goldsmith,

1973,1991; Hoar, 1975).

Ao longo da evolugiio, surgiram diferentes tipos de células fotorreceptoras que
conferiram a exemplares dos mais diversos Filos a possibilidade de reagirem a luz. No
entanto, as vantagens decorrentes da existéncia de uma estrutura que permitisse uma
orientagdo precisa do animal terdo, provavelmente, funcionado como a principal forga
evolutiva responsdvel pela concentracio de um grande nimero de fotorreceptores num
mesmo local, dando origem ao 6rgdo olho. A existéncia duma tal estrutura implica que a luz
s6 atinja as células fotorreceptoras a partir de certos dngulos definidos, o que permite ao
animal que a possui efectuar movimentos direccionados em relacfio 2 fonte de luz, ou seja,
permite orientacdo em func¢éo da luz (Hoar, 1975); por este facto, os olhos e a visdo foram
assumindo cada vez maior importincia no comportamento animal. De acordo com as
cvidéncias paleontoldgicas, pensa-se que ©os olhos evoluiram independentemente em
diferentes organismos, pelo menos 40 vezes, confirmando a sua grande importéincia para os
animais. A existéncia de olhos que formam imagens ocorre em 6 dos 33 filos de metazodrios
actuais (Cnidaria, Mollusca, Annelida, Onycophora, Arthropoda e Chordata), contribuindo
estes filos para cerca de 96% das espécies vivas conhecidas. Os olhos existentes apresentam
varias formas e tamanhos e reflectem as diversas solu¢Ges encontradas para o problema de
formar uma imagem (Fernald, 1997). Com efeito, na maioria das espécies animais, os olhos
sdo uma fonte muito importante de informacdo sensorial. As diferentes especializagGes
apresentadas pelo 6rgfo olho, ao longo da escala evolutiva, revelam-no como dotado de uma
grande plasticidade e capacidade de adaptacdo, quer em termos morfoldgicos, quer em
termos fisiolégicos. Muitas das caracteristicas do olho sdo o resultado de adaptagdes
evolutivas que se desenvolveram em resposta a pressdes sclectivas especificas com origem
no ambiente abidtico ou na interacg¢do com outros animais (Fernald, 1997).

Exceptuando as espécies que vivem em habitats sem luz (nas quais houve redugio
ou perda total dos olhos), todos os Vertebrados apresentam um par de 6rgdos fotorreceptores
designados por olhos laterais (Walker & Liem, 1994). O olho lateral dos Vertebrados € um
olho de tipo vesicular que consiste numa estrutura de forma, aproximadamente, esférica
(globo ocular), com uma abertura anterior por onde penetra a luz. As suas dimensdes
relativamente grandes potenciam-no como o mais eficiente de todos os olhos animais, pois
pode projectar a imagem numa grande superficie contendo elevada densidade de células
fotorreceptoras.
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Constituicao basica do olho dos Vertebrados

Como qualquer outra estrutura sensorial, o olho dos Vertebrados tem por fungio
captar e transduzir energia da modalidade sensorial adequada (radiagiio electromagnética)
em energia quimica ¢ energia eléctrica; esta € conduzida, na forma de impulsos nervosos, até
regides especializadas do sistema nervoso central, onde serdo interpretados esses impulsos.
Em termos muito simplificados, 0 olho de um vertebrado funciona como uma cimara
fotogréfica biolégica, de reduzidas dimensdes, cuja fungio € formar uma imagem na pelicula
constitufda pela retina. Deste modo, funciona como um sistema didptrico, ou seja, um
sistema constituido por duas lentes principais (cérnea e cristalino) que provocam a refracgio
dos raios luminosos em direc¢@o a um eixo 6ptico e a sua focagem., projectando uma imagem
reduzida e invertida na camada fotorreceptora - retina (fig. 1). Na retina, a energia luminosa
¢ transduzida em energia quimica e, esta, em energia eléctrica (alteragGes do potencial de
membrana).
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Figura 1 - Trajecto da luz no olho e estrutura celular da retina humana
(adaptado de Van Wynsberghe ct al., 1995)

Apesar do globo ocular variar muito nos pormenores adaptativos, entre os diferentes
grupos de Vertebrados, a sua estrutura bdsica repete-se em todos os grupos (Walker & Liem,
1994). Sendo o olho humano o mais estudado, €, muitas vezes, apresentado como exemplo
do olho tipico dos Vertebrados (fig. 2). O olho humano possui dois tipos de células
fotorreceptoras — cones ¢ bastonetes — e ndo é muito especializado para uma visdo
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inteiramente diurna ou nocturna, exibindo, por este facto, um certo niimero de caracteristicas
comuns aos olhos de todos os Vertebrados (Goldsmith, 1973, 1991).
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Figura 2 - Secgdo horizontal do olho humano
{adaptado de Van Wynsherghe et al., 1995)

A parede do olho consiste, essencialmente, em trés camadas principais: uma tinica
fibro-eldstica externa (esclerdtica e cérnea), de tecido conjuntivo denso, que confere
protecgiio e suporte e desempenha funcgOGes Opticas; uma tinica vascular intermédia,
pigmentada e muito vascularizada (diferenciada em corpo ciliar, iris e coréide), com fungdes
de absorgiio de excesso de radiagdo luminosa e de fornecimento de nutrientes e oxigénio,
para além de desempenhar outras fungdes mais directamente relacionadas com a fungio
sensorial do olho; uma tinica interna, sensorial, que € responsével pela formacio da imagem
(retina). As duas lentes sdo: i) a crnea, estrutura transparente diferenciada na tiinica externa
e que funciona como a primeira lente do olho, e ii) o cristalino, situado em posi¢io anterior,
entre as camadas média e interna, cuja principal fungdo consiste na focagem dos raios
luminosos em direc¢do ao eixo Optico. Para além das lentes, a luz tem de atravessar dois
meios de consisténcia mais fluida - humor aquoso (liguido flufdo que preenche a cimara
anterior do olho) e humor vitreo (massa de consisténcia gelatinosa contida no espago por
detréds do cristalino) - os quais funcionam, também, como meios de refraccao.

A tinica externa contém um grande niimero de fibras colagénias e eldsticas e estd
diferenciada em esclerética (posterior) e cornea (anterior). As duas estruturas sdo continuas e
funcionam como um invélucro eldstico sob tensdo, assumindo um papel importante no
processo de acomodagio ocular. A esclerética tem cor branca, opaca, € € atravessada por
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numerosos vasos sanguineos e nervos, constituindo cerca de 3/4 da tinica externa; a sua
fungdo € conferir protecgdo e suporte ao globo ocular, assegurando a manutencido da sua
forma esférica. A cérnea € transparente, avascular e convexa, apresentando um (ndice de
refracgéio de valor semelhante ao da dgua. A constitui¢cdo da cérnea € muito semelhante a da
esclerdtica, residindo a diferenga na regularidade e disposicdo paralela das fibras de
colagénio da cérnea, constituindo um arranjo muito uniforme, relativamente as fibras de
vdrias dimensdes e dispostas ao acaso, da esclertica. A cérnea funciona como a primeira
lente do olho, desviando os raios luminosos em direcgio 2 abertura do globo ocular.

Na tinica média, encontram-se trés estruturas principais: coréide, fris e corpo ciliar.
A cor6ide estd assente sobre a esclerdtica e € constituida por uma matriz de tecido
conjuntivo muito vascularizada, tendo por principal fungdo o fornecimento de nutrientes e
oxigénio as restantes estruturas do olho. Na porgdo anterior da tinica média, formada pelo
prolongamento anterior da cordide e do tecido nio nervoso da retina, encontra-se a fris. Esta
€ uma estrutura muscular pigmentada, em forma de disco perfurado, que cobre parcialmente
o cristalino e que controla a abertura do globo ocular (pupila), para regular a quantidade de
luz que nele penetra, para além de absorver o excesso de radiagdo que sobre ele incide. A iris
é formada por misculos circulares internos ¢ musculos radiais externos, 0s quais permitem,
respectivamente, contrair ou dilatar a pupila, em fung¢fio da maior ou menor intensidade
luminosa; o funcionamento da fris € andlogo ao do diafragma de uma mdquina fotogrifica. O
epitélio pigmentado da iris absorve o excesso de radiagio incidente no globo ocular e €
responsdvel pelo colorido do olho. Situada na periferia da fris, entre esta € a cordde, existe
uma estrutura de natureza muscular - o corpo ciliar - com pregas na sua superficie externa
(processos ciliares) cobertas por um epitélio que segrega o humor aquoso. Do corpo ciliar,
partem ligamentos delicados (ligamentos suspensérios) em direc¢éo ao cristalino, mantendo-
o fixo, sob tensdo; a ac¢do dos miisculos do corpo ciliar produz maior ou menor tensdo nos
ligamentos suspensérios e permite alterar a forma do cristalino, durante o processo de
acomodagdo do olho. O cristalino é um corpo transhicido, biconvexo e flexivel, formado por
camadas concéntricas de células epiteliais, que ndo faz parte da parede do globo ocular, pois
€ uma estrutura que se introduz anteriormente, por entre as tinicas média e interna, aquando
da formagdo do olho (da Costa & Morato, 1984). A sua funcdo consiste em, ao ser
atravessado pelos raios Iuminosos, convergi-los em direc¢do ao eixo 6ptico do olho,
fazendo-os coincidir num foco, e providenciar a focagem das imagens na superficie da
retina.

A tlinica interna ou retina tem uma estrutura complexa, apresentando um niimero
varidvel de camadas celulares nas diferentes espécies de Vertebrados, embora contenha
sempre quatro camadas principais: epitélio pigmentar, camada fotorreceptora, camada de
neurénios bipolares e camada de neurénios ganglionares (Walker & Liem, 1994). A
disposicdo das células na retina € invertida, de tal modo que a luz tem de atravessar virias
camadas celulares até atingir a camada fotorreceptora (vide fig.1). Contudo, uma vez que as
camadas da retina neuronal sdo desprovidas de mielina e, portanto, relativamente
transparentes, a luz atinge os fotorreceptores sem que ocorram absorcdo ou dispersdo
significativas (Kendall et al., 1991). Situado no fundo da retina, assente directamente sobre a
coréide, o epitélio pigmentar constitui uma camada de células pigmentadas, sobre a qual
repousam as restantes camadas celulares da retina. Este epitélio impede a difusdo livre de
substdncias dos vasos sanguineos da coréide para a retina e absorve o excesso de radiagdo
luminosa que a atravessa € que nido € captado pela camada fotorreceptora, evitando a
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reflexdo interna da luz. Todas as restantes camadas da retina estdo implicadas na funcéo
sensorial do olho, seja por captarem a luz (camada fotorreceptora), seja por conduzirem o0s
impulsos nervosos resultantes da excitagdo das células fotorreceptoras (restantes camadas
neuronais). A camada de neurdnios bipolares segue-se & camada fotorreceptora e recebe os
impulsos nervosos desta, transmitindo, por sua vez, novos impulsos para a camada de células
ganglionares, cujos axdénios constituem o nervo 6ptico que se dirige ao encéfalo. Em suma, o
circuito mais simples para o fluxo de informagdo através da retina é composto por
fotorreceptor — célula bipolar — célula ganglionar; contudo, o circuito pode incluir
neurdnios adicionais. Como se pode observar na figura 1, no olho humano existem, ainda,
duas outras camadas de células nervosas — as c€lulas horizontais ¢ as células amdcrinas —
situadas entre as camadas bipolar e ganglionar, que pdem em comunicacgio diferentes dreas
da retina (Langley et al., 1974; Kendall ez al., 1991; Van Wynsberghe et al., 1995). A retina
dos Vertebrados nio €, apenas, uma estrutura sensorial, pois, como € uma extensdo do
sistema nervoso central, é capaz de fazer um processamento sofisticado dos sinais de
informagdo visual, desempenhando, também, um papel na interpretacio dos estimulos
(Kendall et al., 1991; Schiller, 1992; Withers, 1992).

O humor aquoso, que se encontra na cdmara anterior do olho (situada a freate do
cristalino), é um fluido de composi¢ao semelhante 2 linfa que distribui nuirientes e oxigénio
a cérnea e ao cristalino. O humor vitreo preenche o interior do globo ocular, por detrds do
cristalino, dando suporte & retina e auxiliando a manuteng¢do da forma esférica do olho. Tal
como foi dito antes, ambos os humores actuam como meios de refracgdo, auxiliando a
focagem dos raios luminosos.

Na maior parte dos Vertebrados, incluindo a espécie humana, a camada
fotorreceptora ¢ composta por dois tipos de neurénios especializados - bastonctes e cones
(Hoar, 1975; Withers, 1992). Estes neurdnios sdo as tnicas células da retina capazes de
serem excitadas directamente pela luz, pois possuem pigmentos fotossensiveis que absorvem
radiagd@o electromagnética de um determinado comprimento de onda; € neles que ocorre a
transdugdo da energia luminosa em energia quimica, dando origem & formagdo de um
potencial do receptor que produzird um impulso nervoso, o qual serd conduzido através das
outras camadas da retina at€ A drea visual do sistema nervoso central. Os fotorreceptores do
otho dos Vertebrados sdo derivados de células ciliadas, enquanto os da maioria dos filos de
invertebrados ndo o sio (Goldsmith, 1973, 1991; Hoar, 1975; Withers, 1992). A célula de
ambos os tipos de fotorreceptor (fig.3) subdivide-se em 4 regides principais: segmento
externo, segmento interno, corpo celular e corpo sindptico (Goldsmith, 1991; Kendall et al.,
1991; Bullock et al., 1995). O segmento externo da célula, voltado para a camada pigmentar
da retina, ¢ derivado de um cilio e estd ligado ao segmento interno por um pediinculo ciliar,
encontrando-se em constante renovacdo (Basinger et al., 1976; Lavail, 1976); € no segmento
externo que se encontram o pigmento visual e o sistema de transdug¢do. O segmento interno e
o corpo celular contém os organitos tipicos de qualquer outra célula, como mitoc6ndrias,
nicleo, etc. O corpo sindptico constitui a terminagdo basal da célula e contém vesiculas
sindpticas em abundéncia, sendo responsdvel pelo estabelecimento de sinapses com a
camada neuronal scguinte da retina.
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SEGMENTO EXTERNO

BASTONETE CONE

Figura 3 - Morfologia das células fotorreceptoras
{adaptado de Bullock et al., 1995)

Os bastonetes sdo compridos, com segmento externo alongado, possuem grande
quantidade de pigmento visual ¢ sdo muito sensfveis 4 Iuz, tornando-se activos na
obscuridade; s&o muito mais numerosos que os cones € sdo responsaveis pela percepgdo das
dimensoes, forma e brilho das imagens visuais, embora produzam uma imagem desfocada,
pouco precisa e acromdtica (Schnapf & Baylor, 1987; Sharpe et al., 1993). Como os
bastonetes sdo células de limiar de excitagdo baixo, sendo extremamente sensiveis & radiagdo
luminosa, podem ser excitados por um tnico fotdo e funcionar em condigdes de muito baixa
intensidade luminosa; por sua vez, como um grande nimero de bastonetes converge para
uma mesma fibra nervosa, o conjunto dos bastonetes funciona como uma antena,
aumentando a sensibilidade da célula ganglionar para a qual convergem, o que resulta num
sistema de captagio de luz muito eficiente (Goldsmith, 1991). Porém, a grande convergéncia
de células numa tunica fibra nervosa impossibilita uma boa defini¢io da imagem e a
percepgdo de pormenores, dando origem a uma visfio desfocada. Por outro lado, como os
bastonetes s6 contém o pigmento rodopsina, as diferengas nos comprimentos de onda
captados sdo percebidas, apenas, como diferengas no brilho da imagem, resultando uma
visdo desprovida de cor (Hoar, 1975; Goldsmith, 1991; Bullock et al., 1995).

Os cones sdo relativamente pequenos, apresentam segmento externo cénico, mais
curto que o dos bastonetes, possuem menos quantidade de pigmento visual e existem em
menor nimero que 0s bastonetes; a sua activagdo requer grande intensidade luminosa, mas
formam imagens visuais com grande precisdo, sendo responsdveis pela visdo diurna e pela

33



Ler Educacdio, n° I, 2" Sérig Julho de 2001

visdo a cores. Por um lado, como os cones séo células de limiar de excitagéo elevado (menos
sensiveis & luz) e como apresentam menor convergéncia nas células ganglionares, a
sensibilidade absoluta do sistema de cones ¢ menor que a dos bastonetes mas, por outro lado,
como menor convergéncia gera maior precisdo no fornecimento de informagdo, a imagem
resultante do sistema de cones possui maior acuidade. Para além disso, o facto de, num
mesmo olho, existirem diferentes tipos de cones, contendo pigmentos que absorvem em
regides diferentes do espectro electromagnético, possibilita a visdo a cores (Hoar, 1975;
Goldsmith, 1991). Os cones sdo, pois, responsiveis pela visdo diurna, ou visdo fotépica,
enquanto os bastonetes siio as células utilizadas na visdo nocturna ou escotépica.

Em ambos os tipos de fotorreceptor, o pigmento visual estd localizado no segmento
externo, disposto em estruturas perpendiculares ao eixo maior da célula formadas por pregas
do plasmalema (Goldsmith, 1973, 1991; Hoar, 1975; Withers, 1992) (vide fig. 3). Nos cones,
as pregas existem como invaginagdes da membrana plasmitica que a ela permanecem
ligadas, enquanto nos bastonetes as pregas acabam por se desligar do plasmalema, dando
origem a estruturas discéides empilhadas que preenchem o interior do segmento externo da
célula. Os pigmentos visuais tém a mesma constituicio basica em todos os animais, sendo
formados pela associa¢do de um croméforo carotendide, constituido por uma cadeia de 20
dtomos de carbono (retinal ou retineno, aldeido da vitamina A), com uma proteina
membranar de dimensdes médias (opsina). A figura 4 representa uma porgao da membrana
plasmética de um bastonete, contendo o pigmento visual rodopsina; pode observar-se o
croméforo no interior da proteina.

Figura 4 - Molécula de rodopsina integrada na membrana
plasmdtica do bastonete
(adaptado de Withers, 1992)

54



Jutho i Ler Educacdo, n° [, 2° Série

Os pigmentos visuais classificam-se em dois grandes tipos: escotopsinas (pigmentos
utilizados na visdo nocturna - rodopsina e porfiropsina) e fotopsinas (pigmentos que sé
reagem na presenga de luz de intensidade elevada, utilizados na visdo diurna ¢ a cores -
iodopsina e cianopsina). Muitos Vertebrados contém dois ou mais pigmentos visuais.
Centenas destes pigmentos tém sido identificados e caracterizados e as diferengas
encontradas na absorgéio de cada um té€m sido interpretadas como resultantes do tipo de
croméforo presente e de variagOes na estrutura da proteina opsina (Tovee, 1994; Fernald,
1997). No inicio, foi dito que os comprimentos de onda fotobiologicamente efectivos sdo
aqueles capazes de intervir na fotoquimica. Com efeito, cada resposta fotobiolégica comega
com a absorcdo de luz por uma molécula de pigmento, o que desencadeia uma sequéncia de
acontecimentos que acabam por afectar os fluxos iénicos através da membrana plasmética da
célula fotorreceptora, causando uma consequente alteragio no potencial da membrana dessa
mesma célula (Nikonov ef al., 1998; Rebrik & Korenbrot, 1998). Quer em cones, quer em
bastonetes, a reacgdo fotoguimica consiste na isomerizagdo do croméforo, apds este absorver
a luz. No caso do bastonete em repouso (fig. 5), a célula possui numerosos canais de sddio
que se mantém abertos devido 2 sua associagdo com a molécula de cGMP, existente em
grande quantidade no citoplasma; nestas condigdes, o sédio entra na célula e o croméforo da
rodopsina estd na forma 11-cis-retinal, encontrando-se o bastonete despolarizado. Por ac¢io
da luz (fig. 5), o croméforo converte-se no seu isémero all-frans-retinal (Kefalov et al.,
1999), o que, por sua vez, induz uma alteracio de conformacio na protefna opsina até esta
assumir a forma meta-rodopsina II (Goldsmith, 1991). A meta-rodopsina II reage com uma
protefna de membrana, conhecida como protefna G ou transducina. A transducina possui
virias subunidades, das quais uma sc liga ao GDP, convertendo-o em GTP, activando, em
simultineo, o enzima ¢cGMP-fosfodiesterase. Quando este € activado, transforma o cGMP
em GMP, provocando uma redugao no nivel de ¢cGMP intracelular (Attwell, 1985), o que
causa o encerramento dos canais de sédio da membrana. Este encerramento tem como
consequéncia uma menor entrada de sédio na cé€lula fotorreceptora, provocando a sua
hiperpolarizacdo (Altman, 1985) e a libertagio de neurotransmissores na regido sinéptica, o
que dd origem 2a alteracdo do potencial dos neurénios da camada seguinte da retina
(Goldsmith, 1973, 1991; Stryer, 1987; Kendall et al., 1991; Bullock et al., 1995).
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Figura S - Activagdo do bastonete
(adaptado de Bullock et al,, 1995)

A distribuigio dos cones e dos bastonetes na retina néo € uniforme; quando surge a
necessidade de grande acuidade visual e de focar detalhes com grande precisdo, existem
dreas altamente especializadas constituidas, apenas, por cones. A mais comum destas dreas &
a févea, zona central da retina que ¢ o ponto de focagem do sistema 6ptico, sendo o local de
maior acuidade visual do olho, dado que nele se concentra o maior niimero de cones € néo
existem bastonetes. Esta drea produz uma visdo clara e focada que permite distinguir os
pormenores da imagem. Na févea, as camadas neuronais da retina estdo desviadas, pelo que
existe uma ligeira depressdo nessa zona e a luz chega a camada fotorreceptora quase
directamente (Kendall ef al., 1991). A maioria dos Vertebrados possui uma févea central
mas, nalguns répteis, aves ¢ peixes teledsteos existe, também, uma févea temporal (Hoar,
1975). Os animais, tal como o homem, movem constantemente os olhos, de modo a que a
imagem do objecto a focar caia precisamente sobre a févea. A retina periférica, por ser,
essencialmente, constituida por bastonetes, forma uma imagem com menor resolu¢ao, mas €
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especialmente sensivel ao movimento. Como, no meio ambiente, qualquer objecto que se
mova ¢ uma presa ou um predador potencial, a detecgdo rdpida de movimento e a capacidade
de determinar o0 que se move € como se move sd0 cruciais para a sobrevivéncia do animal
(Ramachandran & Anstis, 1986). Na regido da retina por onde saiem as fibras nervosas que
ddo origem ao nervo &ptico ndo existem fotorreceptores, sendo esta drea designada por ponto
cego.

Como uma parte do processamento visual ocorre na retina, a percep¢do de um
objecto depende, ndo sé, da captagido da sua imagem por excitagio directa de certos
fotorreceptores mas €, também, influenciada por certas caracteristicas visuais do meio
circundante ao objecto, as quais activam os fotorreceptores vizinhos e condicionam a
percepgdo global da imagem - contraste (Kendall et al., 1991; Albright, 1994). As
capacidades visuais de um vertebrado dependem, para além da distribui¢io de cones e
bastonetes, da organizagdo sindptica das camadas neuronais da retina. Em geral, as conexdes
da retina sdio mais complexas nos vertebrados inferiores do que nos vertebrados mais
evoluidos pois, nestes, o cortex cerebral estd mais desenvolvido e € ele que efectua a maior
parte do processamento visual, tendo a retina simplificado a sua estrutura.

O olho de Peixes, Anfibios, Répteis, Aves e Mamiferos

Como os Vertebrados se adaptaram a quase todos os ambientes aquéticos e
terrestres, desenvolveram, também, olhos igualmente diversificados. Analisando os grupos
actuais de Vertebrados (da SuperClasse Pisces a Classe Mammalia), encontram-se diferencas
morfolégicas na estrutura bésica do olho e alteragdes fisiol6gicas significativas que revelam
este 6rgdo como possuidor de grande plasticidade e capacidade de adaptagdo as diferentes
condigdes do meio.

O olho dos peixes (fig. 6) apresenta um cristalino esférico, denso e espesso, e uma
cérnea quase plana. O cristalino estd fixo por um misculo retractor que o pode mover para
perto da retina para fazer a acomodagdo. A esclerdtica apresenta porgdes cartilagineas que
conferem maior rigidez ao globo ocular, auxiliando a manutengdo da sua forma. A maioria
dos fotorreceptores sdo bastonetes, existindo poucos cones.
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Figura 6 - Olho de peixe teledsteo (sec¢do vertical)
(adaptado de Walker & Liem, 1994)

A visdo ao longe é importante para a maioria dos vertebrados terrestres, pelo que, o
cristalino estd posicionado mais perto da retina do que nos peixes, quando o olho estd em
repouso (Walker & Liem, 1994). A presenc¢a de palpebras, glindulas associadas e visdo a
cores sdo consideradas as primeiras evolugdes na melhoria da visdo dos vertebrados
terrestres.

O olho dos Anfibios (fig. 7) possui um cristalino esférico na fase larvar, adaptado a
visdo aqudtica, alterando-se, durante a metamorfose, para adquirir uma forma oval na fase
adulta. A cOrnca apresenta capacidade de adaptar a sua curvatura e existe um miisculo
protractor, ligado ao cristalino, que permite a acomodag@o deste. O olho possui uma pélpebra
superior fixa e uma pdlpebra inferior transparente e mével. Os anuros dependem da sua visdo
para a alimentagdo e locomogéo e possuem 0s maiores e os mais desenvolvidos olhos dos

Anfibios.
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= H,] /
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Figura 7 - Olho de anfibio (sec¢do vertical)
(adaptado de Walker & Liem, 1994}
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No olho dos Répteis, Aves e Mamiferos, a cérnea € curva e o cristalino € menos
encurvado € menos espesso que o dos Anfibios. Todos possuem pélpebras moéveis e
estruturas para humedecimento do globo ocular e, em geral, o olho apresenta grande niimero
de cones. Para além das pdlpebras superior e inferior, ambas méveis, existe uma terceira -
membrana nictitante - que € uma pelicula transparente, normalmente recolhida no bordo
interno do olho, mas que se pode mover lateraimente, limpando e humedecendo a c6rnea,
sem interferir com a captag@o da luz (Walker & Liem, 1994).

Todos os répteis vivos possuem a capacidade de fazer acomodagio, pois o cristalino
possui uma almofada anelar que sobre ele exerce pressdo e altera a sua forma (fig. 8). A
pupila pode apresentar formas muito variadas, desde uma abertura circular - nas tartarugas e
em muitos lagartos diurnos e serpentes - até uma fenda vertical - nos crocodilos e serpentes
nocturnas - ou uma fenda horizontal - nalgumas serpentes arboricolas. A pédlpebra inferior
tem a maior mobilidade nos Répteis mas, nos crocodilianos, a pélpebra superior € mais
movel; as serpentes ndo possuem pélpebras méveis e os olhos sdo cobertos por escamas finas
permanentes ¢ fixas. A acuidade visual € muito varidvel - mais pobre nos lagartos e serpentes
que se enterram, muitos destes possuindo olhos muito pequenocs - ¢ € maior nas espécies
activas diurnas, que possuem olhos grandes. Alguns répteis tém visao a cores.

ALMOFADA ANELAR ,,,a;:j*a PALPEBRA
ESCLEROTICA, 4

Figura 8 - Otho de réptil (sec¢do vertical)
{adaprado de Walker & Liem, 1994)

No olho de alguns peixes, répteis e aves, a corbide pode apresentar pregas para o

interior do humor vitreo. No caso dos peixes, as pregas formam o processo falciforme, nos
répteis formam o cone papilar e nas aves formam o pécten.
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O voo requer um sentido da visdo apurado ¢ ajustes muito rdpidos, do olho, a
varia¢do da intensidade luminosa ou & distdncia. Na maioria das aves, o globo ocular € muito
grande, relativamente ao tamanho da cabega do animal, ¢ € endurecido por um anel de
ossiculos esclerdticos, geralmente situados préximo do cristalino, onde suportam e reforgam
o local de origem dos misculos ciliares (fig. 9). Os ossiculos também ajudam a manter a
forma do globo ocular, especialmente nas espécies em que este ndo € esférico (Walker &
Liem, 1994). O misculo da fris € estriado e apresenta uma resposta muito rdpida as
alteragdes da intensidade luminosa. As Aves retiveram a almofada anelar dos Répteis para
fazer a acomodagio ocular e muitas espécics apresentam visao a cores.

ESCLEROTICA

Figura 9 - Olho de ave (sec¢do vertical)
(adaptado de Walker & Liem, 1994)

As aves falconiformes representam o expoente maximo do desenvolvimento do olho
das Aves. Os seus olhos s@o globosos e tém pouco movimento e, por isso, estas aves rodam a
cabega para terem maior campo visual. O olho possui elevado poder de resolugdo - acuidade
visual - que depende, em parte, da grande imagem que € projectada na retina e, em parte, da
distribuigdo de cones e bastonetes. A retina tem 2 féveas - uma lateral ou temporal, dirigida
para a visdo monocular, e outra anterior ou central, para visdo binocular; em cada févea, as
células fotorreceptoras estdo mais concentradas, conferindo um poder de resolugdo cerca de
oito vezes superior a0 do olho humano. Em muitas espécies, a iris do adulto apresenta
coloragdo amarela, vermelha ou laranja. A cordide possui uma prega interna - pécten - que
projecta uma sombra na retina, como uma espécie de malha, sobre a qual € focada a imagem,
permitindo uma boa percepcao da forma dos objectos que se movem (Walker & Liem,

1994).

A figura 10 representa o olho de um mamifero. De modo geral, no olho dos
Mamiferos, o cristalino é mais reduzido que no olho de outros Vertebrados e a cérnea possui
capacidade de alterar a sua curvatura. Ndo existe aimofada anclar e o cristalino est4 suspenso
por ligamentos suspensérios fixos ao corpo ciliar, tal como no olho humano (vide fig. 2).
Muitos mamiferos apresentam olhos com mobilidade, a qual se tornou importante para o
ajuste da focagem na visdo binocular, ¢ a maioria possui duas pdlpebras méveis. Na maioria
das espécies de mamiferos ndo existe visio a cores.
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Figura 10 - Olho de mamifero (sec¢do vertical)
(adaptado de Walker & Liem, 1994)

Adaptacoes morfo-fisioldgicas do olho aquaitico e do olho terrestre

Nos vertebrados aqudticos, em geral, a visdo nfo € um sentido muito importante, por
duas razdes principais: i) em primeiro lugar, devido as caracterfsticas do préprio meio
aqudtico, que provoca o desvio dos raios luminosos, mesmo a curta distincia, a absor¢éo de
grande parte da intensidade luminosa e a absorg¢@o da radiacfio electromagnética de maior
comprimento de onda (vermelho e laranja); ii) em segundo lugar, devido 2 estrutura do
préprio olho ser, ainda, bastante simples. Pelo contrdrio, nos vertebrados terrestres, devido a
terem evoluido num meio em que a luz se propaga a longas distincias, sem grande distorgio
e absorgao, o olho foi adquirindo, gradualmente, um nivel de especializagao muito elevado e
grande acuidade, conferindo ao sentido da visdo uma enorme importincia para a
sobrevivéncia do individuo.

a) Acomodacéo

Os olhos de todos os Vertebrados possuem um sistema didptrico que pode ser
alterado para a focagem. Esta capacidade ¢ conhecida como acomodagao ocular e consiste na
propriedade de aiterar a focagem para a visdo ao perto (visdo proxima) ou ao longe (visdo
longinqua), diminuindo ou aumentando a distincia focal (disténcia do objecto a superficie
6ptica), de modo a formar uma imagem definida do objecto, na retina. Nos vertebrados mais
primitivos, como sdo os casos dos peixes e dos anfibios, a acomodagdo € feita por alteragdo
da distincia do cristalino 2 retina.

Nos peixes, como o indice de refrac¢do da cérnea € muito semelhante ao da dgua, a
primeira lente ndo assume importdncia na refrac¢do, funcionando o cristalino como a
principal lente do olho, dai este assumir uma forma esférica. Como a luz ndo se propaga a
longa distancia na dgua, a maioria dos peixes tem olhos cujo sistema Gptico, em repouso,
estd focado para a visdo ao perto, pois o cristalino estd préximo da cérnea e afastado da
retina (distdncia focal curta). Nos peixes telesteos, a acomodagdo para visdo longinqua faz-
se por ac¢ao dum misculo retractor (vide fig. 6) que desloca o cristalino para mais perto da
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retina, aumentando a distdncia focal. No caso dos elasmobrinquios (tubardes), dado serem
predadores activos, os seus olhos, em repouso, estdo focados para visiio ao longe, de modo a
detectarem mais facilmente as presas; para fazerem acomodaciio para visdo préxima, um
musculo protractor move o cristalino para mais perto da cérnea, diminuindo a distdncia
focal. Em qualquer dos casos, depois dos miisculos da focagem relaxarem, a pressdo
intraocular desloca o cristalino para a sua posigdo inicial (Walker & Liem, 1994). Os niveis
de intensidade luminosa variam mais lentamente na maioria dos ambientes aqudticos,
quando comparados com o ambiente terrestre, pelo que a resposta pupilar de muitos peixes é
lenta. Muitas das espécies de peixes ndo tém mdsculo dilatador da iris e esta s6 se expande,
muito lentamente, quando os seus musculos circulares relaxam (Walker & Liem, 1994).

Como adaptacio evolutiva para a detecgéio de presas e de predadores a distdncia, o
sistema Optico do vertebrado terrestre estd focado para a visdo longinqua, em repouso. De
modo geral, nos tetrdpodes, a lente mais importante para a formagdo da imagem € a cdrnea,
dada a grande diferenca entre os valores do seu indice de refracio e o do ar. No olho
terrestre, o cristalino ¢ menos espesso e menos curvo que o dos peixes, apenas foca a
imagem na retina, tornando-a mais ou menos precisa, e faz a acomodagio para a visio
préxima. Entre os vertebrados terrestres, ocorreu evolug¢do independente do olho e, devido a
este facto, a acomodacio ¢ feita por diferentes processos. Nos anfibios, a acomodacio para a
visdo proxima ocorre por diminuicdo da distdncia focal, por ac¢io do misculo protractor que
move o cristalino para mais perto da cérnea, afastando-o da retina (vide fig. 7). Nos répteis,
aves € mamiferos, o sistema visual possui um cristalino eldstico e deformdvel, situado numa
cdpsula transparente, que pode alterar a sua forma para maior convexidade, por ac¢do dos
musculos ciliares, aumentando o seu poder refractivo. O olho foca por alteragio da forma do
cristalino, numa acgdo muito rdpida e que estd sob controlo do sistema nervoso auténomo.

Exceptuando o caso das serpentes, o cristalino dos répteis estd envolvido por uma
almofada anelar, situada junto ao corpo ciliar. Durante a acomodag@o para a visdo ao perto,
um misculo dentro do corpo ciliar exerce forga na almofada anelar, o cristalino incha, o scu
poder refractivo aumenta e a imagem € focada. Os olhos das serpentes degeneraram, de certa
forma, durante o periodo em que os scus ancestrais viviam enterrados e, depois,
desenvolveram-se de novo, & medida que as serpentes se readaptaram & vida na superficie do
solo. Como as serpentes perderam os miisculos ciliares, a acomodagio para a visdo ao longe
¢ acompanhada pela contracgdo de musculos na base da iris que aumentam a pressdo do
humor vitreo, empurrando o cristalino no sentido anterior.

Devido 2 presenca da almofada anelar, a acomodagio ocular das aves é semelhante 2
dos répteis, embora os miisculos ciliares também actuem de outro modo: um conjunto de
misculos pressiona a almofada anelar, for¢ando o cristalino em direc¢iio ao ancl de ossiculos
esclerdticos e provocando-lhe uma alteragio na forma, enquanto outro conjunto de misculos
puxa a cornea e altera ligeiramente a sua curvatura.

No olho dos mamiferos, em repouso, a pressdo intraocular tende a empurrar a parede
do globo ocular para a periferia ¢ a forca gerada € transmitida para o cristalino eldstico, pelo
corpo ciliar e pelos ligamentos suspensdrios (fig. 11). O cristalino encontra-se esticado, sob
tensdo, e, desta forma, os objectos distantes estdo focados na retina. Para fazer acomodagio
para a visdo proxima, a contracgdo dos misculos do corpo ciliar desloca-os para mais perto
do cristalino e alivia a tensdo nos ligamentos suspensérios que o fixam; devido a sua
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elasticidade, o cristalino incha ligeiramente, tornando-se mais convexo, o que diminui a
distancia focal e permite focar os objectos proximos. A contrac¢do dos miisculos do corpo
ciliar provoca, também, um maior encurvamento na cérnea. O relaxamento dos mdsculos do
corpo ciliar € a acgdo da pressdo intraocular fazem o cristalino retomar a sua forma de
repouso, tal como acontece nos répteis e nas aves. Durante a acomodagdo para a visdo
préxima, podem ocorrer outras aiteragdes no olho dos mamiferos: as pupilas tornam-se
menores, a0 mesmo tempo que os olhos rodam para dentro, de modo a cruzar os dois campos
visuais e a focarem o mesmo objecto.
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Figura 11 - Acomodagdo no otho dos mamiferos
(adaptado de Van Wynsberghe ct al., 1995}
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b) Visao a cores

Como nio hd grande disponibilidade de cor no mundo aquitico, a retina da maioria
dos peixes possui, essencialmente, bastonetes. A sensibilidade mdxima dos pigmentos das
células fotorreceptoras dos peixes que vivem em zonas costeiras e em dgua doce situa-se na
zona verde-amarelo do espectro visfvel, correspondendo & mdxima intensidade luminosa
disponivel nesses ambientes. Dado que, apenas a luz azul penetra a grandes profundidades,
nas espécies de peixes que vivem em dguas ocednicas profundas, as células fotorreceptoras
contém um pigmento cujo méximo de absor¢do estd localizado na regido azul do espectro.
S6 os peixes que vivem em habitats muito iluminados, como os recifes de coral e os lagos de
dgua doce limpida, possuem muitos cones.

Nos ambientes terrestres, a intensidade luminosa pode ser muito superior a dos
ambientes aquéticos. Com efeito, em regra, a retina ¢ o olho dos tetrdpodes possuem,
respectivamente, maior nimero de cones ¢ maior acuidade visual do que a retina e o olho de
muitos peixes, apresentando, também, um desenvolvimento mais pronunciado da visdo
cromética. A maioria dos anfibios, animais discretos que procuram ambientes sombrios, ndo
tem muitos cones na retina, embora alguns sejam uma excep¢do. O olho dos anfibios
apresenta poucos cones e possui bastonetes com um pigmento verde que permite a percepcao
de uma grande gama de comprimentos de onda. Provou-se, jd, que alguns anfibios sdo
sensiveis A cor, como € o caso das salamandras, que possuem cones vermelhos e azuis
(Sampath er al., 1999), e dos anuros. Na retina do olho dos répteis e das aves, abundam os
cones, pelo que, na maioria destes animais, a visdo a cores estd bem desenvolvida e a
acuidade visual € boa. Ao contririo dos répteis e aves, os mamiferos ancestrais eram
nocturnos e, por esse facto, os seus olhos possuem, geralmente, poucos cones e muitos
bastonetes, ndo tendo visdo a cores. Esta desenvolveu-se, apenas, nos primatas e nalguns
outros grupos de mamiferos diurnos.

c¢) Estruturas acessérias do olho

Como os peixes vivem num ambiente aqudtico, a 4gua banha continuamente e limpa
a superficic da cdrnea, de modo que os seus olhos ndo tém necessidade de ser humedecidos e
as glandulas lacrimais sdo desnecessdrias, nunca tendo evolufdo, nestes animais. Por outro
lado, como as caracteristicas fisicas do préprio meio agudtico impedem a deslocagio de
pequenas particulas a grande velocidade, actuando como protecgdo de estruturas sensfveis,
ndo houve necessidade de desenvolver estruturas especializadas de protec¢do do olho.
Assim, a maioria dos peixes ndo possui pdlpebras méveis, embora alguns apresentem pregas
de pele fixas, acima e abaixo do olho.

Pelo contririo, de modo a nio desidratarem, os olhos dos vertebrados terrestres tém
de ser protegidos ¢ mantidos himidos, tendo desenvolvido estruturas acessdrias para cumprir
essas fungdes. A proteccdo € fornecida pela existéncia de pdlpebras méveis que podem tapar
a superficie exposta do globo ocular, protegendo-a das poeiras e do impacto de corpos
estranhos, para além de limparem a superficie da cérnea. Por seu turno, as secregoes das
glandulas lacrimais, quer fluam pela cérnea, quer sejam espalhadas sobre ela por acgiio do
movimento das pdlpebras, humedecem, lubrificam ¢ lavam o olho dos tetrdpodes.
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Especializacoes do olho terrestre
a) Visdo estereoscopica

A visdo estereoscépica € a propriedade da percepgdo da profundidade ou da posigdo
dos objectos num campo tridimensional. Esta propriedade sé se verifica quando o campo
visual do animal inclui um campo binocular gerado pela sobreposicio parcial dos campos
visuais monoculares dos dois olhos, 0 que permite a combinagdo das duas imagens
individuais numa dnica imagem com profundidade, efectuada a posteriori pelo sistema
nervoso central (fig. 12).

L campo -
GP,;?O‘ @++BINOCULARs«.,

M""nfpo
et m— Mo,

T,

Fi, tgnm ! 2 Secg:do horizontal do campo visual de um
mamifero
(adaptado de Withers, 1992)

Para uma vis@o binocular correcta, sem dupla imagem, as imagens do objecto focado
devem cair em pontos correspondentes na retina de cada olho; isto € conseguido por acgdo
dos misculos oculares extrinsecos, que sincronizam os movimentos dos dois globos
oculares, de modo muito preciso (Pedrotti & Pedrotti, 1998). A visdo estereoscOpica permite
extrair mais informagfo da imagem e do meio ambiente em que vive o animal, constituindo
um avango significativo na qualidade da visdo dos Vertebrados.

Os olhos dos Vertebrados localizam-se, em geral, lateralmente na cabega, numa
posicio em que nao h4 sobreposi¢io dos dois campos visuais (Walker & Liem, 1994). Tal
como se pode observar na figura 13, devido a posicao afastada que os dois olhos ocupam, na
cabega de um peixe, os campos monoculares dos dois olhos estdo perfeitamente separados,
ndo permitindo qualquer sobreposi¢cdo das imagens captadas. Nestas condi¢des, ndo hd
possibilidade de existéncia de visdo estereoscépica.
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F:gum 13 - Campos visuais morwculares de um peu:e
(adaptado de Withers, 1992)

Durante a evolugfio, a selec¢do natural actuou sobre os olhos dos vertebrados
terrestres no sentido destes migrarem para uma posigdo, progressivamente, mais anterior na
cabeca, tendo, esta tend@ncia, atingido o seu méximo desenvolvimento nas classes das Aves
e dos Mamiferos. Na verdade, excepto em casos muito raros, apenas em animais
pertencentes aquelas duas classes de Vertebrados, os dois olhos assumem uma posicdo
rostral, de tal modo que os dois campos visuais monoculares se sobrepdem, parcialmente,
permitindo a visdo estereoscopica (fig. 12 e fig. 14).
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Figura 14 - Secgdo horizontal do c-am-pb'vfs'ual de uma dguia
(adaptado de Martin & Katzir, 1999)
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Nas aves de rapina diurnas, a visdo € estereoscépica devido & posigdo dos olhos na
cabega. De acordo com os estudos efectuados por Martin & Katzir (1999), o campo
binocular relativamente estreito de certas dguias (fig. 14) parece ser uma caracteristica
convergente das aves que se alimentam guiadas pela visdo, independentemente das pistas
tacteis fornecidas pelo bico ou pelas garras. Os mesmos autores postulam a existéncia de 3
tipos de topografia do campo visual das aves ¢ afirmam que a topografia do campo visual
depende mais dos aspectos sensorio-comportamentais do acto de alimentagio (em particular,
o uso da visdo como guia para a localizacio de alimentos individuais), do que dos factores
associados ao olho (tais como estrutura 6ptica, tamanho, separagio na cabega) ou a filogenia
ou ecologia das espécies. Dando crédito a estes estudos, poder-se-d inferir 0 modo de
alimentacdo de muitas aves, conhecendo, apenas, a topografia do seu campo visual.

b) Visdo nocturna e visdo diurna

As espécies de Vertebrados cuja actividade estd mais restrita ao dia ou & noite
mostram adaptagdes correspondentes nos seus olhos, Hd uma correlagdo entre a forma do
globo ocular e o ritmo de actividade didria do animal que o possui: em geral, a distdncia
cristalino-retina € maior no olho das espécies diurnas, permitindo a projecgdo de uma
imagem grande na retina € maior resolucdo dos detalhes. Nos animais diurnos, o cristalino ¢
menor (o centro Optico estd mais perto da parte anterior do olho) e a sua superficie frontal é
mais plana; isto resulta numa distincia focal grande, produzindo uma imagem maior na
retina do que a do olho nocturno, 0 que permitc maior resolugdo. Para utilizar
eficientemente uma imagem grande, a retina dos animais diurnos possui uma drea localizada
com elevada densidade de fotorreceptores, normalmente cones. Esta drea para visdo mais
perfeita forma uma pequena mancha na retina, muitas vezes de forma circular, localizada
exactamente no eixo éptico do olho - a area centralis. Nos animais mais primitivos, a area
centralis corresponde a um espessamento da retina, devido a elevada densidade de cones;
nos animais com vis#o diurna mais precisa, esta drea € muito fina, devido a divergéncia das
fibras nervosas a partir dos cones, para que a luz atinja directamente os fotorreceptores, ¢
forma uma zona deprimida na retina - a févea (Hoar, 1975).

As aves atingiram o expoente maximo do desenvolvimento da retina, especialmente
as espécies de aves aqudticas € as que vivem em planicies abertas. Estas espécies possuem
uma févea de grandes dimensdes, formando uma faixa horizontal com grande densidade de
cones; nas aves de rapina, para além da févea central, hd uma févea temporal. Como o
cristalino das aves € pequeno, a distdncia focal € grande e a imagem projectada na retina é
maior do que noutros animais.

Virios vertebrados diurnos possuem filtros para corrigir a aberragdo cromdtica: o
cristalino ou a cérnea sdo amarelados ou existem goticulas de 6leo na retina (Hoar, 1975).
Nos primatas superiores, a févea contém um pigmento amarelo.

O controlo muito eficientc da sensibilidade do olho € levado a cabo pela fris,
regulando a abertura da pupila, em alguns répteis, nas aves € nos mamiferos (Goldsmith,
1973). Durante o dia, perante uma intensidade luminosa elevada, a pupila adquire pequenas
dimensdes e s6 a parte central do cristalino (mais homogénea) € usada na visdo, gerando uma
imagem de alta qualidade.
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Devido as diferentes condi¢gdes de luminosidade a que o olho diurno pode estar
sujeito, este desenvolveu vdrias adaptacdes, no sentido de fornecer grande acuidade visual,
em todas as situagdes. Como as condicdes de intensidade luminosa elevada criam a
possibilidade da excitacdo de células fotorreceptoras de limiar de excitagdo elevado, como os
cones, 0 olho diurno desenvolveu maior niimero de cones, para obter mais informacdo sobre
o meio circundante, criando, deste modo, as condi¢Ges para o desenvolvimento da visdo a
cores. De facto, a capacidade de discriminacdo de virios comprimentos de onda € uma
caracteristica do olho diurno e dos centros nervosos a ele associados. Apesar de, apenas um
nimero relativamente pequeno de animais possuir visdo cromdtica, esta capacidade parece
estar, potencialmente, presente em todos os sistemas Opticos mais organizados, sendo capaz
de se manifestar sob a influéncia de pressdes evolutivas para o desenvolvimento de elevada
acuidade visual. A visdo cromdtica estd associada a condi¢cdes de grande intensidade
luminosa, a presenga de févea com elevada densidade de cones e a olhos que possuem bons
mecanismos para acomodagio ocular. Estas caracteristicas estdio mais relacionadas com a
necessidade do desenvolvimento de acuidade visual elevada e de andlise de imagem do que
com a posigo taxonémica ocupada pelo animal.

Uma diferenca apresentada pelos cones dos peixes, anfibios, répteis e aves,
relativamente aos dos mamiferos, € a presenca de uma goticula de éleo na extremidade distal
do segmento externo da célula. Estas goticulas contém carotendides que absorvem
diferencialmente o azul, o violeta e o ultra-violeta e filtram, selectivamente, a luz, antes desta
atingir o pigmento visual (Goldsmith, 1991). Nas espécies estritamente diurnas, as goticulas
de 6Sleo dos fotorreceptores apresentam cores variadas (Arrese ef al.,, 1999). Os cones das
aves possuem um tinico pigmento mas, a presenca de goticulas de éleo contendo carotendide
amarelo, vermelho ou laranja cria trés tipos de receptores que absorvem em comprimentos
de onda diferentes, possibilitando a visdo a cores (Goldsmith, 1973). Na retina dos
mamiferos marsupiais, também héd cones com goticulas de éleo.

Tal como noutras espécies de Vertebrados, a estrutura da retina e a sua fungfo, nos
marsupiais, parecem estar relacionadas com o modo de vida do animal. As espécies que
apresentam habitos predatdrios e/ou possuem habilidade para manipular objectos t€ém uma
retina com area centralis bem desenvolvida e apresentam campo visual binocular grande
(Arrese et al., 1999). Além disso, o cértex visual dos marsupiais tem uma organizagdo
idéntica & que ocorre nos mamiferos placentdrios (Mark & Marotte, 1992).

Em geral, os mamiferos ndo primatas sdo dicromdticos, possuindo, apenas, dois
pigmentos visuais: um pigmento azul e um outro. A retina dos primatas de vida nocturna s
tem um tipo de cone; nos primatas do novo mundo (platirrinos), a retina possui 2 tipos de
cones, um azul e um com pigmento verde ou vermelho; por sua vez, nos primatas do velho
mundo (catarrinos), a retina apresenta 3 tipos de cones, iguais aos do homem - azul, verde e
vermelho (Schnapf & Baylor, 1987). Segundo Tovee (1994), a visdo colorida dos platirrinos
corresponde a um estado de desenvolvimento intermédio entre a vis@o dicromdtica dos néo
primatas e a visdo tricromética dos catarrinos. Em estudos efectuados em vdrias espécies de
macacos, verificou-se que a citoarquitectura, a distribui¢ao de neurotransmissores € o modo
de processamento do cértex visual sdo semelhantes aos do cértex visual humano (Kaas,
1992).
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O arranjo do sistema Optico na visdo nocturna, ou nos animais de vida nocturna,
sugere que a resolugdo foi perdida em favor do aumento do poder de captagiio da luz: o
cristalino € grande, quase a tocar na retina, a distincia focal € curta ¢ é combinada com uma
grande abertura. Na visdo nocturna, a pupila dilata totalmente, deixando que o cristalino s¢ja
usado por inteiro, de modo a que penetre no olho uma maior quantidade de luz; contudo, isto
d4 origem a aberracdo cromadtica, pois a estrutura do cristalino ndo € totalmente homogénea.
Muitos animais nocturnos possuem uma pupila em forma de fenda, que se pode fechar quase
totalmente, 2 luz do dia, para proteger os bastonetes altamente sensiveis. Nos olhos
escotdpicos, existe sempre um grande ndmero de bastonetes, ligados em pequenos grupos a
uma tinica célula bipolar, providenciando um mdximo de sensibilidade.

Uma caracteristica da retina, relacionada com a especializagdo diurna ou nocturna do
olho, € a razdo bastonetes/concs; nos animais estritamente nocturnos, esta razdo atinge
valores elevados (como 100:1), enquanto nas espécies crepusculares o valor € intermédio
(ex. 20:1) e nas espécies diurnas os valores sdo baixos. Alguns animais diurnos tém uma
retina que s6 possui cones, enquanto na retina de alguns animais estritamente nocturnos sé
existem bastonetes. Alguns estudos recentes permitem, mesmo, determinar os hébitos de
vida diurna ou nocturna dos animais, a partir da analise da retina dos scus olhos. Nas aves
(Rojas et al., 1999a, 1999b), o acto de alimentar-se de dia ou de noite, usando estratégias
visuais ou tacteis, estd relacionado com a estrutura e fungo da retina, podendo inferir-se os
hébitos nocturnos/diurnos dos animais, a partir da razdo bastonetes/cones. As aves que se
alimentam visualmente, de madrugada, ao creptisculo ou a noite, tém maior capacidade de
visdo nocturna - possuem olhos mais globulares, a pupila € mais dilatada, os bastonetes t&m
segmento externo maior e a razio bastonetes/cones € elevada - do que as aves que utilizam a
estratégia tdctil, diurna ou nocturna, durante a alimentacio. Nas aves que se alimentam de
dia, a razdo bastonetes/cones € baixa.

Outra especializagdo do olho nocturno parece ser o facto da adapta¢do ao contraste
ser mais importante para manter a sensibilidade do que no olho diurno (Allison et al., 1993).
Em estudos efectuados em primatas, as células do cértex visual revelaram ter uma
especializa¢@o para a adaptagdo ao contraste.

O olho de muitos vertebrados terrestres nocturnos possui uma superficie reflectora -
tapetum lucidum - que actua como espelho, para reflectir a luz de volta 2 camada
fotorreceptora, permitindo uma segunda oportunidade para a sua absorgdo pelos pigmentos
visuais, em condigdes de baixa intensidade luminosa. Deste modo, consegue-se uma
estimulagdo adequada dos fotorreceptores, embora a imagem formada seja menos nitida. O
material reflector, localizado no epitélio ou na retina do olho, pode ser composto por placas
extracelulares de cristais de guanina (mais comum), por fibras brancas de colagénio
dispostas num arranjo especial (nos mamiferos), por cristais de purina ou de riboflavina
(nalguns primatas) ou por esferas de triglicéridos (nalguns peixes) (Walker & Liem, 1994),
O tapetum lucidum existe em alguns répteis e em muitos mamiferos, surgindo, também, em
muitos peixes, e € responsdvel pelo brilho dos olhos dos animais nocturnos.

Nas espécies de Vertebrados que sdo activas 2 noite, mas que também possuem
alguma actividade diurna, o controlo da pupila tem que ser muito preciso. Como uma pupila
redonda, que se abre totalmente  noite, nao pode ser fechada suficientemente de dia, aqueles
animais desenvolveram uma pupila em forma de fenda, a qual pode fechar-se mais
eficazmente, perante uma situacdo de grande intensidade luminosa.
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Evolucao convergente

Os olhos dos vertebrados aquiticos que vivem em habitats com pouca luz também
apresentam algumas das adaptagdes desenvolvidas no olho terrestre nocturno. Muitos peixes
de profundidade tém olhos tubulares, em forma de cilindro, o que causa uma redugio
acentuada no campo visual monocular, Este tipo de olho estd adaptado para a visualizagdo de
pequenas fontes de Iuz pontuais, distantes e de fraca intensidade, tais como as produzidas por
bioluminiscéncia, permitindo a detec¢do precoce de presas e predadores. De modo a
maximizar a captacdo de luz e aumentar a sensibilidade, este tipo de olho desenvolveu uma
grande pupila, obliqua, e um cristalino grande ¢ esférico, amarelo, para além de uma retina
acessoria, especializada na detecc@o de luz no espago lateral monocular, embora incapaz de
formar imagem. A retina destes peixes néio possui quaisquer cones (Collin ez al., 1998).

Qualquer animal que ajuste o foco do cristalino, obtém uma informagéo proveniente
do mecanismo de acomodagdo que € independente do tamanho e do contexto da imagem e
que pode fornecer uma medida objectiva da distincia ao objecto focado. O camaledo ¢é um
réptil que se mantém muito tempo iméve!, cagando com a {ingua, a qual projecta a distincia
exacta para capturar as presas detectadas. Este animal possui olhos de grandes dimensdes,
relativamente A cabeca, com grande mobilidade ¢ movimentos independentes. A retina tem
uma févea desenvolvida, compardvel a das aves de rapina, e o cristalino tem poder de
refrac¢@o negativo, divergindo os raios luminosos, em repouso (Land, 1995). A acomodagio
ocular do camaledo € muito rdpida e a sua gama de acomodacio € a maior conhecida nos
vertebrados terrestres. Os camaledes estimam a distdncia a4 presa, monocular ou
binocularmente, utilizando a informagéo fornecida por um mecanismo de acomodagao muito
preciso (Ott & Schaeffel, 1995). Harkness (1977) realizou algumas experiéncias que
provaram que a distdncia a que a lingua € projectada depende directamente do plano de
focagem da imagem na retina. O "sandlance" (Limnichthyes fasciatus), peixe teleésteo que
se enterra no substrato arenoso, permanece imével durante longos periodos de tempo,
movendo, apenas, os olhos para localizar presas na coluna de 4gua, acima; quando isso
acontece, projecta-se em direcg@o A presa, muito rdpida e eficazmente, capturando-a. No
olho deste peixe, a cornea apresenta um indice de refrac¢fo interno elevado e o cristalino €
achatado, como num olho terrestre. Os dois olhos possuem movimentos independentes, ndo
havendo visdo binocular. O mecanismo mais importante para medir as distancias € a
acomodagio (Land, 1999). O camaledo ¢ o "sandlance" reduziram, consideravelmente, a
contribuig@o do cristalino no poder diéptrico total do olho, aumentando, ao mesmo tempo, a
contribui¢do da coérnea. No caso do camaledo, a contribui¢do do cristalino desceu abaixo de
zero (cristalino divergente) enquanto, no "sandlance”, aquele mantém 60% do poder
diéptrico do olho, embora seja o unico teledsteo conhecido que possui um cristalino
achatado e uma cérnea com poder de refraccdo. Em ambos os animais, a cérnea tem um
musculo responsdvel pela sua acomodaggo, alterando a curvatura muito rapidamente. Devido
as semethangas no modo como os dois animais detectam o alimento, mantendo-se iméveis e
movendo apenas os dois olhos independentemente, a visdo adquiriu uma importincia
extrema, como Unico meio de estimar a distdncia. As pressdes selectivas parecem ter
produzido convergéncia, tendo-se desenvolvido dois sistemas visuais semelhantes,
especializados para a captura de pequenas presas com ataques balisticos (Fritsches &
Marshall, 1999; Pettigrew ef al.. 1999).
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