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FIGURE 5–3 Different types of neurons. (A) Multipolar neuron. (B) Bipolar neuron. (C) Pseudo-unipolar neuron. (D) Unipolar neuron. CNS = central nervous 
system.

motor neuron of the anterior horn of the spinal cord is one 
example of such a neuron.

Bipolar Neurons
In bipolar neurons, two processes, one on each end, arise 
from an elongated cell body (Fig. 5-3B). One process ends 
in dendrites, and the other process, an axon, ends in ter-
minals in the CNS. These neurons have sensory functions 
and transmit  information received by the dendrites on one 
end to the CNS via the axon terminals on the other end. 
Retinal bipolar cells, sensory cells of the cochlea, and ves-
tibular ganglia are included in this category.

Pseudo-Unipolar Neurons
In pseudo-unipolar neurons, a single process arises from 
the cell body and divides into two branches. One of 
these branches projects to the periphery, and the other 
projects to the CNS (Fig. 5-3C). Each branch has the 
structural and functional  characteristics of an axon. 

Information  collected from the  terminals of the 
 peripheral branch is transmitted to the CNS via the ter-
minals of the other branch. Examples of this type of cell 
are sensory cells in the dorsal root ganglion and barore-
ceptor-sensitive cells in the nodose ganglion. The 
baroreceptor-sensitive cells sense changes in the sys-
temic blood pressure and transmit this information to 
neurons in the dorsal medulla.

Unipolar Neurons
Unipolar neurons are relatively rare in vertebrates. In 
these neurons, dendrites arise from one end of the neuron, 
and an axon arises from the site where the dendrites are 
located (Fig. 5-3D).

Other Types of Neurons
Neurons can also be divided into two groups:

1. Principal or projecting neurons are also known as 
type I or Golgi type I neurons. Principal neurons 
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NEUROCIÊNCIA CELULAR 

à captação privilegiada dos estímulos para os quais são 
especializados. Por exemplo, há receptores que informam 
o sistema nervoso sobre os níveis de pressão sanguínea: é 
claro que o melhor lugar para eles é a parede dos vasos. 
Nessa posição estratégica, tomam-se altamente sensíveis 
a qualquer mínimo estiramento da parede vascular, que 
geralmente ocorre em função das variações de pressão ar-
terial. Em outros casos, tornou-se mais eficiente, ao longo 
da evolução, aglomerar as células receptoras em órgãos 
receptores e associá-las a outras células que facilitem a sua 
função. Um exemplo típico é o dos receptores visuais ou 
fotorreceptores, situados todos na superficie interna do olho. 
Este é o órgão receptor da visão, e possui tecidos transpa-
rentes que funcionam como verdadeiras lentes promovendo 
a formação de uma imagem focalizada sobre os receptores; 
músculos externos que os direcionam aos objetos luminosos 
de interesse; músculos internos que possibilitam o ajuste 
do foco e vários outros tecidos coadjuvantes da função dos 
receptores. 

Enquanto os receptores estão posicionados em diferen-
tes tecidos e órgãos, nervosos ou não, mas sempre os mais 
favoráveis à captação da energia que os vai estimular, os 
neurônios subsequentes estão sempre localizados dentro do 
sistema nervoso, seja o SNP, seja o SNC. As fibras desses 
neurônios muitas vezes estão compactadas em nervos ou 
feixes que compõem as vias aferentes dos sistemas senso-
riais. As vias aferentes representam as cadeias de neurônios 
que levam as informações sensoriais até o córtex cerebral, 

Somestesia 

• • 
• 

onde serão realizadas as operações que resultarão na per-
cepção, ou aquelas necessárias às funções de controle motor 
ou controle orgânico. 

t OPERAÇÃO DOS SISTEMAS SENSORIAIS 
A função primordial dos sistemas sensoriais é realizar 

a tradução da informação contida nos estímulos ambientais 
para a linguagem do sistema nervoso, e possibilitar ao in-
divíduo utilizar essa informação codificada nas operações 
perceptuais ou de controle funcional necessárias em cada 
momento. A primeira etapa dessa função é realizada pelos 
receptores, e se chama transdução. Consiste na transfor-
mação da energia do estímulo ambiental - seja luz, calor, 
energia mecânica ou outra - em potenciais bioelétricos 
gerados pelas membranas dos receptores. Geralmente, o 
primeiro potencial que resulta da transdução é chamado 
potencial reCeptor ou potencial gerador. A .seguir, o poten-
cial receptor pode provocar a gênese de potenciais de ação 
na mesma célula, ou de outros potenciais no neurônio de 
segunda ordem mediante transmissão sináptica. Daí em 
diante, os potenciais são propagados aos terminais sinápti-
cos subsequentes e ocorre urna nova transmissão sináptica 
da informação aos neurônios de ordem superior. Ao longo 
dessa cadeia de transmissão, entram em ação diferentes 
mecanismos de integração sináptica, que possibilitam a 
análise dos diversos atributos dos estímulos, e depois a 
sua utilização em outros processos fisiológicos ou na re-
construção mental dos objetos, característica da percepção. 

Olfação Visão Audição Gustação 

• 

• Figura 6.1. Os receptores sensoriais (assinalados por pontos vermelhos) são células especializadas em captar a energia que provém do ambiente 
(externo ou interno ao organismo). São também as células primárias dos sistemas sensoriais. 

Transdutores
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zes de detectar as menores variações de posição dos pelos 
quando estes são estimulados por objetos, pelas mãos ou 
mesmo pelo vento (Figura 6.2B). Outros mecanorreceptores 
associam-se a células não neurais, constituindo miniórgãos 
especializados, como os chamados corpúsculos de Pacini, 
formados por terminações nervosas envolvidas por camadas 
de tecido conjuntivo (Figura 6.2C) que absorvem parte da 
estimulação mecânica, tomando-os incapazes de detectar 
estímulos prolongados, mas altamente diferenciados para 
assinalar a presença de estímulos vibratórios. Finalmente, 
outros mecanorreceptores apresentam-se agrupados em 
grande número e associados a outras células e tecidos, 
formando órgãos receptores macroscópicos (Figura 6.3). 
É o caso do ouvido, um órgão receptor capaz de canalizar 
as ondas sonoras, amplificá-las e separá-las de acordo com 
a sua frequência, facilitando o trabalho dos mecanorrecep-
tores situados no seu interior. 

Os quimiorreceptores são sensíveis a estímulos quími-
cos, ou seja, à ação específica de certas substâncias com as 
quais entram em contato direto. Essas substâncias podem 
ser veiculadas por fontes distantes através do ar, por fontes 
próximas por meio dos alimentos, ou mesmo através do 
sangue e de outros fluidos corporais. No entanto, para serem 
detectadas devem estar sempre dissolvidas no líquido que 
banha as células receptoras. Uma grande família desses 
receptores é a dos receptores olfatórios, que são muito 
diversificados, capazes de identificar milhares de espécies 
químicas diferentes (milhares de cheiros!) quanto ao tipo, 

A 

mas sem grande precisão quantitativa: no máximo, permi-
tem a percepção de cheiros "fortes" ou "fracos". Outros, 
ao contrário, são especializados na detecção de um ou 
poucos tipos moleculares, mas com considerável precisão 
quantitativa. É o caso de certos neurónios posicionados 
próximo a capilares sanguíneos do hipotálamo\ capazes 
de medir as menores variações da concentração sanguínea 
de Na+, ativando circuitos que provocam a sensação de 
sede e causando comportamentos de ingestão de líquidos 
(Tabela 6.2). Do mesmo modo que os mecanorreceptores, 
os quimiorreceptores também podem encontrar-se agrupa-
dos formando estruturas histológicas diminutas, ou então 
associados a outros tecidos, formando verdadeiros órgãos 
sensoriais (Figura 6.3), como é o caso do nariz. 

Os fotorreceptores são sensíveis a estímulos luminosos, 
e geralmente estão ligados à modalidade visual, embora 
participem também da regulação dos níveis hormonais que 
oscilam, sincronizados com o ciclo noite-dia. Nos animais 
vertebrados, associam-se a tecidos de origem não neural, 
formando o complexo órgão receptor da visão - o olho. 
A morfologia desses receptores, bem como a do olho, é 
especializada na captação de radiação eletromagnética nas 
melhores condições possíveis de transparência e núnima 
distorção na formação de imagens. 

•4 Estrutura identificada no Miniatlas de Neuroanatomia (p. 367). 

c 

t Figura 6.2. Há muitos tipos de mecanorreceptores. Alguns (A) são nociceptores, terminações livres da pele, sensíveis a fortes estímulos mecânicos 
capazes de provocar lesão dos tecidos. Outros (B) são terminais de fibras mielínicas que se enrodilham em torno dos pelos, detectando os menores 
movimentos deles. Outros ainda (C) são corpúsculos formados por camadas de tecido conjuntivo em torno da extremidade de fibras sensitivas, capazes 
de detectar estímulos vibratórios (corpúsculos de Pacini). 
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TABLE 8–1 Major Classes of Neurotransmitters

Small-Molecule Neurotransmitters Neuropeptides Gaseous Neurotransmitters

Acetylcholine Opioid peptides Nitric oxide
Excitatory amino acids  b-endorphin,
 Glutamate  Methionine-enkephalin
 Aspartate  Leucine-enkephalin
Inhibitory amino acids  Endomorphins
 GABA  Nociceptin
 Glycine
Biogenic amines Substance P
 Catecholamines
  Dopamine
  Norepinephrine
  Epinephrine
Indoleamine 
 Serotonin (5-hydroxytryptamine, [5-HT])
Imidazole amine 
 Histamine
Purines
 ATP
 Adenosine

ATP = adenosine triphosphate; GABA = gamma aminobutyric acid.

acetylcholine (Ach) produces synaptic excitation at the 
neuromuscular junction (skeletal muscle contraction) by 
binding with the cholinergic nicotinic receptor, whereas 
the same transmitter produces an inhibitory response 
(decrease in heart rate) by interacting with a cholinergic 
muscarinic receptor located in the cardiac tissue. As stated 
earlier, chemical synapses are much more common than 
electrical  synapses in the nervous system. They are 
involved in mediating complex functions. One of the 
important characteristics of chemical synapses is that they 
can amplify signals (i.e., a small presynaptic nerve termi-
nal can change the potential of a large postsynaptic cell).

Exocytosis
The process by which a neurotransmitter contained in 
vesicles is released into the synaptic cleft is called 
exocytosis. This process is complex and incompletely 
understood. The events leading to exocytosis can be 
summarized as follows. The vesicular membrane contains 
a SNARE protein (“SNARE” stands for “SNAP Recep-
tors,” “SNAP” stands for “Soluble NSF Attachment 
Protein,” and “NSF” stands for “N-ethylmaleimide Sen-
sitive Fusion Protein”), synaptobrevin, and a calcium-
binding protein, synaptotagmin (see Chapter 7). The 
presynaptic membrane contains other SNARE proteins, 
syntaxin, and SNAP-25 (Fig. 8-2A). The SNARE pro-
teins in the vesicular and presynaptic membranes inter-
act to form complexes, and this interaction results in 
close apposition of the vesicular and the presynaptic 
membranes (Fig. 8-2B). Depolarization of the presynap-
tic terminal membrane by an action potential results in 
the infl ux of Ca2+ ions into the terminal through voltage-
gated Ca2+ channels (see Chapter 6). Calcium ions 

 interact with synaptotagmin, and this interaction 
 promotes fusion of the vesicular and presynaptic mem-
branes (Fig. 8-2C). An opening develops in the fused 
membrane and the contents of the vesicle are released 
into the synaptic cleft (Fig. 8-2D). The neurotransmitter 
released into the synaptic cleft binds with specifi c recep-
tors, and a response is elicited. The released transmitter 
enters back into the terminal by an uptake mechanism 
and is recycled for subsequent release. Some neurotrans-
mitters (e.g., Ach) are degraded in the synaptic cleft, and 
one or more of their degradation products are taken back 
into the terminal and reused to synthesize the neuro-
transmitter in the terminal.

Recycling of Synaptic Vesicle Membranes
Initial formation of vesicles takes place in the endoplasmic 
reticulum and Golgi apparatus located in the neuronal cell 
body. The vesicles are transported to the terminal by 
axonal transport. During exocytosis the vesicular and pre-
synaptic terminal membranes fuse. Thus, new membrane 
is added to the presynpatic terminal membrane. The fused 
vesicular membrane is retrieved and recycled within a 
minute by a complex process called endocytotic budding. 
The process can be summarized as follows. Several pro-
teins, including clathrin, form a basket-like lattice on the 
remnants of the fused vesicle giving the appearance of a 
coated pit (Fig. 8-3A), which is then pinched off from the 
presynaptic membrane by another protein called dynamin 
(Fig. 8-3B) and the coated vesicle moves into the cyto-
plasm (Fig. 8-3C). The coating is removed from the vesi-
cle by a number of ATPases (Fig. 8-3D). Another protein, 
synapsin, brings about tethering of the newly formed 
uncoated vesicle to the cytoskeleton (Fig. 8-3E). When 
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Chapter 7 S Y N A P T I C  T R A N S M I S S I O N 97

neurons and form a conducting channel. Rotation of the 
connexins, in a manner similar to the opening of a shutter 
in a camera, results in the opening of the pore of the gap 
junction channel.

It should be noted that gap junctions are relatively rare 
in the adult mammalian nervous system. However, they 
are more common in nonneural cells, such as the epithe-
lial cells, smooth and cardiac muscle cells, liver cells, some 
glandular cells, and glia.

Chemical Transmission
At chemical synapses (Fig. 7-2A), there is no continuity 
between the cytoplasm of the presynaptic terminal and 
postsynaptic  neuron. Instead, the cells are separated by 

channels (Fig. 7-1B). The extracellular space between 
presynaptic and postsynaptic neurons at an electrical syn-
apse is 3 to 3.5 nm, which is much smaller than the usual 
extracellular space (about 20–50 nm) between neurons. 
The narrow space between these neurons is bridged by gap 
junction channels. These channels are formed by two 
hemichannels, one in the presynaptic neuron and the 
other in the postsynaptic neuron. Each hemichannel is 
called a connexon (Fig. 7-1C), which is composed of six 
subunits of identical proteins called connexins (Fig. 7-1D). 
In the connexon, the connexins are arranged in a hexago-
nal pattern (Fig. 7-1C). Each connexin consists of four 
membrane-spanning regions (Fig. 7-1E). The hemichan-
nels located in presynaptic and postsynaptic neurons meet 
each other at the gap between the membranes of the two 
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FIGURE 7–2 Morphology of a chemical synapse. (A) The presynaptic terminal and postsynaptic neuron are separated by a fl uid-fi lled synaptic cleft. Note 
that the presynaptic terminal contains synaptic vesicles, which contain neurotransmitter and active zones. Receptors for the transmitter are located on 
the postsynaptic membrane. Different types of central nervous system synapses include (B) axodendritic synapse, (C) axosomatic synapse, and 
(D) axoaxonic synapse. (E) In a symmetrical synapse, the presynaptic and postsynaptic membranes are similar in thickness. (F) In an asymmetrical 
synapse, the postsynaptic membrane of a synapse is thicker than the presynaptic membrane.
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FIGURE 8–2 Steps involved in exocytosis. (A) SNARE (SNAP receptor) proteins on the vesicle and the presynaptic plasma membrane. (B) SNARE proteins 
on the vesicle and the presynaptic plasma membrane form complexes. (C) Formation of SNARE protein complexes pulls the vesicle closer to the presyn-
aptic plasma membrane and Ca2+ (calcium) entering into the terminal via the voltage-gated Ca2+ channels binds with synaptotagmin. (D) Binding of Ca2+ 
to synaptotagmin promotes fusion of the vesicle to the presynaptic plasma membrane.
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zone is at the axon hillock. The purpose of the graded 
potentials is to drive the axon hillock to threshold mem-
brane potential so that an action potential is generated. 
Threshold is a membrane potential at the trigger zone at 
which action potentials become self-propagating (self-
generating), which means that an action potential 
automatically triggers the adjacent membrane regions into 
producing an action potential (see Chapter 6). An action 
potential is a brief all-or-nothing reversal in membrane 

When a neuron is stimulated (e.g., by a neurotransmit-
ter), graded potentials are produced, which are brief local 
changes in membrane potential that occur in neuronal 
dendrites and cell bodies but not in axons. They are called 
graded potentials because their amplitude is directly pro-
portional to the intensity of the stimulus; the larger the 
stimulus, the greater the change in membrane potential. 
Graded potentials travel through the neuron until they 
reach the trigger zone. In the efferent neurons, the trigger 
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FIGURE 7–3 Mechanism of directly gated synaptic transmission at a neuromuscular junction. (A) Cell bodies of motor neurons. (B and C) Myelinated axons 
of motor neurons innervate skeletal muscle fi bers. As the motor axon reaches a specialized region on the muscle membrane (motor end-plate), it loses 
its myelin sheath and gives off several fi ne branches. Presynaptic boutons (swellings) are present at the terminals of these branches. (D) The presynaptic 
boutons have synaptic vesicles containing acetylcholine.
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O S DETECTORE S DO A M B I EN T E 

Este capítulo está dedicado aos primeiros estágios das 
operações sensoriais, tal como ocorre nos receptores. Os 
estágios subsequentes são estudados em capítulos poste-
riores (7 a 1 0), para cada um dos sentidos. 

PRINCÍPIOS GERAIS DE 
FUNCIONAMENTO DOS RECEPTORES 
t DIVERSIDADE DE TIPOS 

Dada a extrema diversidade das formas de estimulação 
do organismo, é grande também a diversidade de tipos 
morfológicos e funcionais de receptores (Tabelas 6.1 e 
6.2). As formas de energia determinam uma classificação 
dos receptores, divididos em cinco tipos funcionais, cada 
um deles subdividido em diferentes tipos morfológicos2: 

J O fisiologista inglês Charles Sherrington (1857-1952) propôs 
uma classificação alternativa dos recep tores, p ouco utilizada 
mas de interesse funcional: interoceptores seriam os receptores 
do interior do corpo, em vísceras, ossos e vasos sanguíneos; 
proprioceptores seriam aqueles localizados nos músculos e 
articulações; exteroceptores seriam os receptores localizados 
na superfície corporal; e teleceptores ser iam aqueles envolvidos 
com a localização de estímulos à distância, como os dos olhos e 
ouvidos. As modalidades sensoriais, de acordo com Sherrington, 
seriam também classificadas desse modo. Os termos de Sherring -
ton são ainda utilizados, mas seus significados j á são diferentes, 
à luz dos dados exp er imentais mais recentes. 

(1) mecanorreceptores (ou, abreviadamente, mecanocep-
tores); (2) quimiorreceptores (ou quimioceptores); (3) 
fotorreceptores (ou fotoceptores); (4) termorreceptores (ou 
termoceptores) e (5) nociceptores. Certos peixes possuem 
eletrorreceptores, sensíveis a variações de campo elétrico no 
ambiente circunjacente, e outros possuem magnetorrecep-
tores, sensíveis à orientação do campo magnético da Terra. 

Os rnecanorreceptores são sensíveis a estímulos 
mecânicos contínuos ou vibratórios. Entre estes estão os 
receptores que veiculam a modalidade somestésica da per-
cepção com suas diferentes submodalidades, assim como 
os receptores auditivos, sensíveis a certas vibrações do ar 
que nos envolve, e os receptores do equilíbrio, sensíveis às 
variações de posição da cabeça. Entre os mecanorrecepto-
res estão também os que veiculam informações sensoriais 
utilizadas para o controle motor e das funções orgânicas, 
como certos neurônios ganglionares da raiz dorsal, cujas 
fibras são sensíveis às variações de ângulo das articulações, 
e neurônios sensoriais situados no tronco encefálico, cujas 
fibras inervam as paredes das vísceras digestivas, sendo 
sensíveis à distensão delas, que ocorre regularmente após as 
refeições. De acordo com a sua função, os mecanorrecepto-
res podem ser muito simples ou apresentar especializações 
que facilitam seu desempenho funcional. 

Alguns neurônios receptores somestésicos - como os 
nociceptores - emitem fibras que se ramificam na derme 
como terminações livres, sendo especialmente sensíveis a 
estímulos lesivos (Figura 6.2A). Outros emodilham-se nos 
folículos pilosos da superflcie cutânea, tornando-se capa-

TABELA 6.1. OS SISTEMAS SENSORIAIS DO HOMEM E SEUS RECEPTORES 

Modalidade Submoda/idade Estímulo Específico Órgão Receptor Tipo Funcional Tipo Morfológico 

Visão Todas Luz Olho Fotoceptores Cones e bastonetes 

Audição Todas Vibrações mecânicas do ar Ouvido Mecanoceptores Células estereociliadas 
auditivos da cóclea 

Tato Estímulos mecânicos . - Mecanoceptores Neurônios ganglionares 
da raiz dorsal 

Sensibilidade térmica Calor e frio - Termoceptores Neurônios ganglionares 
da raiz dorsal 

Somestesia Dor Estímulos mecânicos, - Nociceptores Neurônios ganglionares 
térmicos e químicos intensos da raiz dorsal 

Propriocepção Movimentos e posição Fuso muscular, órgão Mecanoceptores Neurônios ganglionares 
estática do corpo tendinoso da raiz dorsal 

lnterocepção Múltiplos estímulos - Todos Neurônios ganglionares 
da raiz dorsal 

Dilato Substâncias químicas Nariz Ouimioceptores Neurônios da mucosa - voláteis olfatória 

Paladar Todas Substâncias químicas Boca Ouimioceptores Células das papilas 
gustativas 
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(1) mecanoreceptores, (2) quimioreceptores, (3) 
fotoreceptores, (4) termoreceptores, (5) nocireceptores
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Transdutores
• Apesar dos receptores serem especializados eles 
também podem ser ativados por outros estímulos, so 
que o limiar é muito maior que o limiar no qual o 
receptor foi desenhado. 
• Uma pancada mecânica no olho, faz você ver estrelas
• O limiar de ativação, sensibilidade, de um fotorreceptor 
pode chegar próximo a um fóton.
• Os responsáveis pela transdução sensorial são as 
macromoléculas situadas na membrana - receptores 
moleculares.
• Os receptores moleculares, ao mudar de conformação 
3D, geram sinais bioelétricos ou bioquímicos  
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TABELA 6.2. RECEPTORES COM FUNÇÕES DE CONTROLE 

Função Estímulo Específico Órgão Receptor Tipo Funcional Tipo Morfológico 

Equilíbrio Posição e movimentos da Labirinto Mecanoceptores Células ciliadas do labirinto cabeça 

Controle motor Estiramento muscular Fuso muscular Mecanoceptores Neurônios ganglionares da raiz 
dorsal 

Controle motor Tensão muscular Órgão tendinoso Mecanoceptores Neurônios ganglionares da raiz 
dorsal 

Controle motor Ângulo articular - Mecanoceptores Neurônios ganglionares da raiz 
dorsal 

Controle cardiovascular Pressão sanguínea Seio carotídeo Mecanoceptores Neurônios do tronco encefálico (Baroceptores) 

Controle cardiorrespiratório pH, pC02, p02 - Quimioceptores Neurônios do hipotálamo 

Controle da hidratação (sede) Concentração sanguínea de Órgãos circunventriculares Quimioceptores Neurônios do hipotálamo e do 
Na+ (osmolaridade) (natrioceptores) tronco encefálico 

Controle da alimentação Concentração sanguínea de Órgãos circunventriculares Quimioceptores Neurônios do hipotálamo e do 
(fome) nutrientes tronco encefálico 

Controle da temperatura Temperatura do sangue Órgãos circunventriculares Termoceptores Neurônios do hipotálamo e do 
corporal tronco encefálico 

Controle da digestão Distensão visceral - Mecanoceptores Neurônios do tronco encefálico 

Reprodução e sexualidade Substâncias químicas Órgão vômero-nasal* Quimioceptores Neurônios da mucosa olfatória específicas (feromônios) 

lnterações sociais Substâncias químicas Órgão vômero-nasal* Quimioceptores Neurônios da mucosa olfatória específicas (feromônios) 

*A existência do órgão vômero-nasal no homem ainda é controvertida. 

artificiahnente fora do organismo. A cada estimulação o 
pesquisador registra a resposta elétrica da célula, e vai di-
minuindo a quantidade de energia do estímulo. Haverá um 
momento em que o receptor não mais será ativado, abaixo 
de um certo valor. Diz-se, então, que esse valor da intensi-
dade do estímulo é o limiar de sensibilidade do receptor. 

Mas o mesmo conceito de limiar de sensibilidade 
pode ser estendido a um indivíduo inteiro em experi-
mentos psicofísicos realizados por psicólogos (Figura 
6.4). Neste caso, o sujeito do experimento é colocado em 
frente a uma tela em ambiente escuro ou na penumbra, e 
solicitado a avisar, verbalmente ou apertando um botão, 
cada vez que for capaz de ver um ponto luminoso na 
tela. O pesquisador vai, gradativamente, diminuindo a 
intensidade do estímulo até o ponto em que o sujeito não 
mais possa detectá-lo. Diz-se, então, que esse valor é o 
limiar de sensibilidade visual do indivíduo. O mesmo pode 
ser feito para as demais modalidades e submodalidades 
sensoriais. É claro que o limiar do indivíduo é diferente 
(geralmente mais alto) que o do receptor isolado, uma 
vez que o experimento psicofisico depende de condições 
fis iológicas, psicológicas e ambientais que estão ausentes 
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no experimento biofísico. O limiar de sensibilidade, é 
claro, é o inverso da sensibilidade: quanto menor o limiar, 
maior a sensibilidade, e vice-versa. 

A especificidade dos receptores é ainda maior que a 
preferência por uma determinada forma de energia. Os 
diferentes tipos de receptores são sintonizados para cer-
tas faixas restritas de estimulação, de modo ainda mais 
específico. Por exemplo: há fotorreceptores que são mais 
sensíveis à cor azul, ou seja, aos comprimentos de onda 
da luz entre 420 e 450 nm•, outros que são mais sensíveis 
à cor verde (entre 480 e 500 nm) e outros ainda que são 
mais sensíveis às tonalidades próximas do vermelho (em 
torno de 600 nm). Da mesma forma, os mecanorreceptores 
auditivos são também sintonizados (isto é, têm menor limiar 
de sensibilidade) a sons em faixas restritas de frequência 
(veja a Figura 8.14A). 

O conceito de especificidade dos receptores, portan-
to, depende da sua sensibilidade a um tipo específico de 

• Nanômetro, equivalente a 10-9 m. 
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• Figura 6.4. A sensibilidade de um indivíduo a luzes de diferentes cores é comparável à dos fotorreceptores. A curva em cinza apresenta o limiar de 
sensibilidade de um indivíduo adaptado ao escuro, ou seja, a mínima intensidade luminosa (relativa) que ele é capaz de detectar (na ordenada) para 
cada cor (na abscissa). Os pontos vermelhos mostram a energia luminosa absorvida pelas moléculas fotossensíveis dos receptores da retina para 
as mesmas cores. A ordenada representa unidades relativas à maior sensibilidade (100% ou 1,0}, geralmente em torno da cor verde. Modificado de 
R.L. Gregory (1997} Eye and Brain. Princeton University Press, EUA. 

energia, e também da sua sintonia a uma faixa restrita de 
apresentação dessa forma de energia. Além disso, o conceito 
estende-se a cada um dos sistemas sensoriais, genericamen-
te, porque cada tipo de receptor dá origem a vias especí-
ficas até o córtex cerebral, as chamadas linhas sensoriais 
exclusivas, encarregadas de processar exclusivamente a 
informação selecionada do ambiente pela especificidade 
dos receptores. 

t TRANSDUÇÃO: ENTRE A LINGUAGEM DO MUNDO E 
A LINGUAGEM DO CÉREBRO 

O mecanismo de tradução da "linguagem do mundo" 
(as formas de energia contidas no ambiente) para a "lin-
guagem do cérebro" (os potenciais bioelétricos produzidos 
pelos neurônios) é semelhante em seus princípios básicos 
para todos os receptores, e consiste em duas etapas funda-
mentais: transdução e codificação. A transdução consiste 
na absorção da energia do estímulo seguida da gênese de 
um potencial bioelétrico lento (o potencial receptor ou po-
tencial gerador). A codificação consiste na transformação 
do potencial receptor em potenciais de ação. 

Os tipos de transdução acompanham os tipos de 
receptores. Assim, os mecanorreceptores realizam uma 
transdução mecanoneural ou mecanoelétrica (audioneu-
ral ou audioelétrica, no caso particular dos receptores 
.auditivos), os fotorreceptores realizam uma transdução 
fotoneural ou fotoelétrica, e assim por diante: transdução 
termoneural ou termoelétrica e transdução quimioneural 
ou quimioelétrica. 

Como ocorre a transdução? Vamos utilizar como exem-
plo um experimento realizado com um órgão mecanorre-
ceptor do sistema somestésico, de grande importância para 
o controle da motricidade: o fuso muscular (Figura 6.5A). 
O neurocientista pode isolar o músculo de um animal, 
mantendo-o anestesiado e em condições saudáveis durante 
várias horas. Um fuso muscular pode então ser identificado 
e isolado, e a atividade elétrica dos seus terminais nervosos, 
captada por um microeletródio inserido através da mem-
brana, e ligado a um sistema eletrônico de amplificação 
e registrado em computador. Ao mesmo tempo, com um 
dispositivo eletromecânico de dimensões muito pequenas, 
podem-se provocar pequenos estiramentos da membrana do 
receptor, de intensidades e durações definidas previamente, 
simulando o que ocorreria se o músculo todo fosse estirado. 
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Transdução e Codificação

• Linguagem do meio ambiente (diversas formas de 
energia)      Linguagem do cérebro (potenciais 
bioelétricos). 

• Transdução: absorção da energia do estímulo seguida da 
gênesis de um potencial bioelétrico lento.
• Codificação: conversão desse sinal lento em um 
potencial de ação 
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semelhante aos potenciais sinápticos: seus parâmetros 
de amplitude e duração variam proporcionalmente aos 
parâmetros equivalentes do estímulo. A transdução é uma 
conversão análogo-analógica, ou seja, envolve dois códi-

gos analógicos. Haverá a seguir uma conversão análogo-
digital, em que os parâmetros do estímulo passarão a ser 
representados por um código digital com base em impulsos 
nervosos (Figura 6.6). 

A 
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Registro do 
potencial receptor 
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f l 
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Figura 6.6. A. A transdução e a codificação podem ser estudadas em um receptor variando os parâmetros 
do estímulo aplicado (neste exemplo, mecânico}, e ao mesmo tempo registrando a certa distância o potencial 
receptor e os potenciais de ação produzidos pela fibra. O início e o final do estímulo são assinalados pelas 
setas para cima e para baixo, respectivamente. 8. Quando a amplitude do estímulo aumenta (A 7 < A2 < A3}, 
a amplitude do potencial receptor aumenta de forma proporcional (A 1 'proporcional a A 1; A2' proporcional a 
A2 etc.}, e assim também acontece com a frequência da salva de potenciais de ação que·a fibra produz (A 7 e 
A 1 ·proporcionais a FI; A2 e A2' proporcionais a F2 etc.). C. Quando é a duração do estímulo que aumenta, a 
duração do potencial receptor acompanha proporcionalmente (07' proporcional a 01; 02' proporcional a 02 
etc.}, e o mesmo ocorre com a duração da salva de potenciais de ação (07 e 07' proporcionais a 01 ';· 02 e 
02' proporcionais a 02" etc.). 
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t CODIFICAÇÃO NEURAL: 
A LINGUAGEM DO CÉREBRO 

A codificação neural consiste na representação dos pa-
râmetros do estímulo sensorial incidente por parâmetros de 
um código digital, como nos computadores. A codificação 
pode ocorrer na mesma célula receptora, em uma segunda 
célula conectada com o receptor através de uma sinapse 
química, ou mesmo em um terceiro ou quarto neurônio 
na cadeia sensorial. Na Figura 6.6A está representado um 
exemplo do primeiro caso. O neurocientista desloca o mi-
croeletródio de registro para uma posição um pouco mais 
distante ao longo da fibra nervosa, e constata que ao estimu-
lar mecanicamente a ponta do receptor, além do potencial 
receptor aparece uma salva de potenciais de ação na fibra, 
cuja frequência de disparo é proporcional à amplitude do 
potencial receptor (Figura 6.6B), e cuja duração acompanha 
a duração deste (Figura 6.6C). Como os parâmetros do 
estímulo passam a ser representados pelos parâmetros do 
potencial receptor que resulta da transdução, após a codi-
ficação passam a sê-lo também pelo código de frequências 
e pela duração da salva de potenciais de ação da fibra. Os 
sistemas sensoriais contam, assim, com um mecanismo de 
representação bastante fiel das características dos estímulos 
ambientais. Confira no Quadro 6.1 como foi decifrado o 
código binário dos receptores sensoriais. 

Em geral os sistemas sensoriais são constituídos por 
conjuntos organizados de receptores, às vezes formando 
órgãos receptores, como o olho e o ouvido, outras vezes 
distribuídos por uma vasta superficie de captação dos es-
tímulos, como a pele. Sendo assim, em condições naturais 
raramente um estímulo atinge um único receptor, mas 
vários de uma só vez. Quando pressionamos com um lápis 
a superficie da pele de um dedo da mão, por exemplo, os 
receptores situados bem sob a ponta do lápis são estimula-
dos com maior intensidade, e esta vai diminuindo de forma 
gradual para longe da ponta (Figura 6. 7). É óbvio que os 
potenciais receptores gerados exatamente sob a ponta do 
lápis têm maior amplitude que os mais afastados e, em cor-
respondência, a frequência de potenciais de ação produzidos 
nas fibras que se originam sob a ponta do lápis é maior que 
nas regiões periféricas. O sistema nervoso central, então, 
recebe na verdade um "mapa" codificado em potenciais de 
ação, que representa a topografia do estímulo. Isso se deve 
parcialmente à organização topográfica que é característica 
de muitos sistemas sensoriais, e que envolve o agrupamento 
de fibras nervosas e corpos neuronais lado a lado, de acordo 
com a posição espacial dos receptores. 

Na modalidade somestésica, essa organização chama-se 
somatotopia. Na modalidade visual, chama-se visuotopia 
se considerarmos o campo visual, ou retinotopia se con-
siderarmos a retina. É lógico concluir que a organização 
topográfica é mais precisa nos sentidos em que a localização 
espacial é uma propriedade relevante, como a visão e a 
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t Figura 6. 7. Quando um estímulo atinge a pele, provoca maior 
potencial receptor (PR) e maior frequência de potenciais de ação 
(PAs) nas fibras que estão exatamente abaixo, no centro do ponto es-
timulado. As regiões vizinhas recebem menor energia de estimulação, 
e as fibras aí situadas respondem de modo proporcionalmente menor. 

somestesia. Nos sentidos em que ela não desempenha valor 
muito importante para a vida do animal, a organização to-
pográfica é mais grosseira: é o que acontece no olfato e no 
paladar. A audição apresenta uma organização topográfica 
particular, desvinculada do atributo de localização espacial, 
que é realizado por outro tipo de mecanismo. 

Pode acontecer também que, em uma mesma região 
da superfície receptora, estejam misturados receptores 
com sensibilidades diferentes. Por exemplo: na retina estão 
misturados os fotorreceptores sensíveis ao azul com aqueles 
sensíveis ao verde e ao vermelho. Em consequência, um 
mesmo estímulo luminoso colorido projetado sobre uma 
parte da retina ativará de forma simultânea esses tipos 
funcionais diferentes, e eles realizarão a transdução inde-
pendentemente. Do mesmo modo, passarão a informação 
traduzida às células de ordem superior do sistema visual, 
e estas realizarão a codificação neural também de modo 
independente. Isso é verdade não só para as cores, mas 
também para outros parâmetros dos estímulos visuais, e é 
verdade também para as demais modalidades sensoriais. 
Estabelecem-se assim vias paralelas, que realizam inde-
pendentemente o processamento de diferentes aspectos 
dos estímulos sensoriais. Se você pensar que na natureza 
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os estímulos não vêm separados, mas sim misturados e 
em grande número, toma-se lógico admitir que o sistema 
nervoso tenha desenvolvido a faculdade de separá-los para 
melhor analisá-los. 

Tomada isoladamente, toda célula sensorial, e não só 
os receptores, é ativada por uma porção restrita do am-
biente, o campo receptor. Assim, cada um dos receptores 
ativados pela ponta do lápis, como mencionado, possui um 
campo receptor característico situado em um determinado 
ponto do dedo, estimulado completa ou parcialmente pelo 
lápis (Figura 6. 7). O receptor ao lado apresenta um campo 
receptor um pouco diferente, e assim sucessivamente. O 
mesmo se pode dizer de cada uma das fibras nervosas que 
veiculam o código de frequência de potenciais de ação 
que representa o estímulo. É assim também para cada um 
dos neurônios de segunda ordem e para aqueles de ordem 
superior no sistema. Desse modo, todos os neurônios de 
uma via sensorial apresentam campos receptores, alguns 
menores, outros maiores, alguns de organização simples, 
outros mais complexos. Para a modalidade somestésica, os 
campos receptores se localizam na pele ou nos órgãos do 
interior do organismo. Na modalidade visual os campos 
receptores podem ser considerados em relação ao campo 
visual global, e nesse caso têm que ser representados em 
um plano imaginário, como uma tela de cinema. De forma 
alternativa, podem ser considerados diretamente em rela-
ção à retina. Nas modalidades químicas, como o olfato e 
o paladar, assim como na audição, não há propriamente 
campos receptores, no sentido topográfico espacial, mas 
às vezes a expressão é utilizada com outro sentido, como 
se verá adiante. 

Os campos receptores são classicamente definidos 
como áreas circunscritas do espaço sensorial, capazes de in-
fluenciar os neurônios dos diversos níveis do SNC. Mas não 
devem ser vistos como algo estático. Muito pelo contrário, 
eles se modificam no tempo, sendo na verdade dinâmicos, 
porque podem expandir-se, contrair-se ou deslocar-se em 
função de diferentes influências como a atenção, o estresse, 
o cansaço do indivíduo e outras variáveis. 

t ADAPTAÇÃO 
Nem todos os receptores são capazes de sustentar um 

potencial receptor durante períodos prolongados, embora 
os estímulos sensoriais muitas vezes sejam duradouros. Na 
verdade, quando o estímulo se inicia, o potencial receptor 
atinge uma certa amplitude e logo decresce a um valor 
menor que depois se toma estável. Esse fenômeno chama-
-se adaptação e constitui uma propriedade importante dos 
receptores, que muda bastante sua capacidade de represen-
tação do estímulo. 

São receptores de adaptação lenta (ou tônicos) aqueles 
cujo potencial receptor decresce pouco depois de atingir a 

amplitude proporcional ao estímulo, lentamente, até atingir 
um nível estável e cessar de todo no momento em que o 
estímulo é interrompido (Figura 6.8A). Esses receptores são 
ótimos para representar estímulos duradouros: é o caso de 
certos mecanorreceptores da pele, participantes da submo-
dalidade tato, capazes de acusar a pressão da ponta de um 
lápis mesmo que ela persista durante muitos minutos. 

De forma diferente, os receptores de adaptação rápida 
(ou fásicos) são aqueles cujo potencial receptor decresce 
muito e rapidamente, depois de atingir a amplitude pro-
porcional ao estímulo, podendo chegar a zero. Quando o 
estímulo é aplicado, o potencial de repouso atinge um certo 
nível, mas depois volta a zero durante a persistência do 
estímulo. Quando este é interrompido, no entanto, há um 
segundo pico do potencial de repouso, às vezes de polari-
dade inversa, que finalmente cessa de todo (Figura 6.8B). 
Assim, os receptores fásicos acusam o início e o final de 
um estímulo, o ligar e o desligar. Não são bons indicadores 
para estímulos persistentes, mas são ótimos para estímu-
los pulsáteis ou vibratórios, ou ainda para estímulos em 
movimento. Quando a ponta de um lápis risca mna região 
do braço, ao mesmo tempo em que se move faz vibrar as 
regiões estimuladas e assim ativa os mecanorreceptores 
fásicos aí situados. É o caso dos corpúsculos de Pacini e 
das fibras receptoras dos folículos pi losos. 

Você poderá perceber o funcionamento dos receptores 
fásicos realizando um experimento simples em si mesmo. 
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t Figura 6.15. A. A deflexão dos estereocílios nos órgãos otolíticos é provocada pelo movimento dos otólitos, e este 
pela ação da gravidade ou por qualquer outra aceleração linear da cabeça. A inércia da perilinfa causa o seu desloca-
mento "atrasado" em relação ao da cabeça, no início do movimento. No final do movimento dá-se o contrário: a perilinfa 
continua a "arrastar" os otólitos quando a cabeça para. 8. Já nos canais semicirculares, a deflexão dos estereocílios 
é causada pela inércia da cúpula, que se desloca em sentido contrário às rotações da cabeça. 
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t Figura 6.16. A. A retina é o "filme fotográfico" do olho. 8. Sobre 
ela são projetadas as imagens da cena visual, atravessando todas 
as camadas até estimular diretamente os fotorreceptores {cones 
e bastonetes). São estes as células responsáveis pela fototrans-
dução. As outras células da retina são neurônios, responsáveis 
pelo processamento inicial da informação visual, seguido da sua 
condução ao cérebro pelos axônios das células ganglionares. 

das elas voltadas para a otimização da informação luminosa 
que incide sobre a retina, tomando mais precisa a transdução 
fotoneural que esta realizará. A escolha dos objetos a fixar 
é permitida pela movimentação ágil dos músculos extrín-
secos do olho, que posicionam a imagem sobre a região 
da retina dotada de maior resoluçãoG. A intensidade da luz 
incidente é controlada pelas pálpebras e pela íris, e o foco 

é possibilitado principalmente pela córnea e pelo cristalino, 
e controlado pelo último. 

A retina é o "filme fotográfico" do olho. Sobre ela, 
portanto, é que se forma a imagem do ambiente circundante. 
Posicionada na superficie interna posterior do globo ocular 
(Figura 6.16A; mas consulte também a Figura 9 .6), a retina 
é formada por três camadas de células, incluindo uma onde 
estão dispostos lado a lado os fotorreceptores. Nos olhos 
emétropes, isto é, aqueles que não possuem defeitos ópticos, 
os raios luminosos emitidos ou refletidos pelo ambiente 
podem formar uma imagem em foco exatamente sobre a 
retina (ver o Quadro 6.3). Desse modo, os fotorreceptores 
podem dispor de uma imagem do ambiente com ótima 
qualidade óptica. 

A organização histológica da retina apresenta um apa-
rente contrassenso. Os fotorreceptores estão situados na 
superficie externa dela, e por isso a luz tem que atravessar 
todas as camadas até os alcançar. Um engenheiro não a 
construiria assim, pois é inevitável a absorção de uma par-
te da luz no trajeto através das camadas. As camadas são 
finas e transparentes, é verdade, mas não conseguem evitar 
alguma absorção. Problema maior apresentam os vasos san-
guíneos que nutrem a retina, e que estão localizados sobre a 
superficie interna dela. Neste caso, o sangue vermelho sem 
dúvida representa obstáculo considerável à qualidade óptica 
da imagem. A natureza resolveu ambos os problemas, afas-
tando as células e os vasos sanguíneos de uma pequena área 
central da retina para a sua borda periférica. É justamente 
nessa região central que se formam as imagens dos objetos 
que fixamos com os olhos- essa região chama-se fóvea, e 
nela os fotorreceptores estão dispostos muito juntos uns dos 
outros, em grande densidade. A fóvea é a região de maior 
acuidade, isto é, onde é mais precisa a visão. 

Embriologicamente, a retina origina-se da vesícula 
prosencefálica (Figura 2.3), sendo portanto parte do SNC. 
Não é o caso dos demais tecidos do olho, originários de 
estruturas mesodérmicas ou ectodérmicas não neurais. 
Um exemplo importante: a região mais externa da retina, 
onde estão os fotorreceptores, toca uma camada de células 
epiteliais que contêm melanina, o epitélio pigmentar. Este 
tem a dupla função de evitar a reflexão da luz de volta 
para os foton·eceptores, absorvendo-a, e de fagocitarG as 
partes distais dos fotorreceptores, que vão sendo renovadas 
continuamente. Portanto, sendo a retina na verdade uma 
protrusão do sistema nervoso central para fora do crânio, 
com exceção dos fotorreceptores (que são células epiteliais 
modificadas) e dos gliócitos retinianos, todas as demais 
células da retina são neurônios. É justamente essa carac-
terística que a tem tornado tão utilizada para os estudos 
experimentais de neurobiologia (Quadro 6.4). 

A retina está organizada em sete camadas paralelas 
à superficie (Figura 6.16B): (1) camada fotorreceptora, a 
mais externa, onde ficam os prolongamentos externos dos 

211 

O S D ETECTORES DO A MB IE N TE 

A 

RETINA 
Humor 
vítreo 

8 

Fóvea 

Axônios 
das células 

i \\ () B 
7 de células 

l 7 ganglionares 

Camada plexiforme 
rnterna 

Célula 
amácrina......: k- N [4, 

t'-6 '1 . ,__. ) I Camada Célula 
bipolar 

Célula 
horizontal 

I ' 1 l .1 l nuclear 
') j l interna 

&v Camada 
plexiforme "' externa 

Cone Bastonete 

Camada dos 
segmentos 
exfernos dos 
fotorreceptores 

Epitélio 
prgmentar 

t Figura 6.16. A. A retina é o "filme fotográfico" do olho. 8. Sobre 
ela são projetadas as imagens da cena visual, atravessando todas 
as camadas até estimular diretamente os fotorreceptores {cones 
e bastonetes). São estes as células responsáveis pela fototrans-
dução. As outras células da retina são neurônios, responsáveis 
pelo processamento inicial da informação visual, seguido da sua 
condução ao cérebro pelos axônios das células ganglionares. 

das elas voltadas para a otimização da informação luminosa 
que incide sobre a retina, tomando mais precisa a transdução 
fotoneural que esta realizará. A escolha dos objetos a fixar 
é permitida pela movimentação ágil dos músculos extrín-
secos do olho, que posicionam a imagem sobre a região 
da retina dotada de maior resoluçãoG. A intensidade da luz 
incidente é controlada pelas pálpebras e pela íris, e o foco 

é possibilitado principalmente pela córnea e pelo cristalino, 
e controlado pelo último. 

A retina é o "filme fotográfico" do olho. Sobre ela, 
portanto, é que se forma a imagem do ambiente circundante. 
Posicionada na superficie interna posterior do globo ocular 
(Figura 6.16A; mas consulte também a Figura 9 .6), a retina 
é formada por três camadas de células, incluindo uma onde 
estão dispostos lado a lado os fotorreceptores. Nos olhos 
emétropes, isto é, aqueles que não possuem defeitos ópticos, 
os raios luminosos emitidos ou refletidos pelo ambiente 
podem formar uma imagem em foco exatamente sobre a 
retina (ver o Quadro 6.3). Desse modo, os fotorreceptores 
podem dispor de uma imagem do ambiente com ótima 
qualidade óptica. 

A organização histológica da retina apresenta um apa-
rente contrassenso. Os fotorreceptores estão situados na 
superficie externa dela, e por isso a luz tem que atravessar 
todas as camadas até os alcançar. Um engenheiro não a 
construiria assim, pois é inevitável a absorção de uma par-
te da luz no trajeto através das camadas. As camadas são 
finas e transparentes, é verdade, mas não conseguem evitar 
alguma absorção. Problema maior apresentam os vasos san-
guíneos que nutrem a retina, e que estão localizados sobre a 
superficie interna dela. Neste caso, o sangue vermelho sem 
dúvida representa obstáculo considerável à qualidade óptica 
da imagem. A natureza resolveu ambos os problemas, afas-
tando as células e os vasos sanguíneos de uma pequena área 
central da retina para a sua borda periférica. É justamente 
nessa região central que se formam as imagens dos objetos 
que fixamos com os olhos- essa região chama-se fóvea, e 
nela os fotorreceptores estão dispostos muito juntos uns dos 
outros, em grande densidade. A fóvea é a região de maior 
acuidade, isto é, onde é mais precisa a visão. 

Embriologicamente, a retina origina-se da vesícula 
prosencefálica (Figura 2.3), sendo portanto parte do SNC. 
Não é o caso dos demais tecidos do olho, originários de 
estruturas mesodérmicas ou ectodérmicas não neurais. 
Um exemplo importante: a região mais externa da retina, 
onde estão os fotorreceptores, toca uma camada de células 
epiteliais que contêm melanina, o epitélio pigmentar. Este 
tem a dupla função de evitar a reflexão da luz de volta 
para os foton·eceptores, absorvendo-a, e de fagocitarG as 
partes distais dos fotorreceptores, que vão sendo renovadas 
continuamente. Portanto, sendo a retina na verdade uma 
protrusão do sistema nervoso central para fora do crânio, 
com exceção dos fotorreceptores (que são células epiteliais 
modificadas) e dos gliócitos retinianos, todas as demais 
células da retina são neurônios. É justamente essa carac-
terística que a tem tornado tão utilizada para os estudos 
experimentais de neurobiologia (Quadro 6.4). 

A retina está organizada em sete camadas paralelas 
à superficie (Figura 6.16B): (1) camada fotorreceptora, a 
mais externa, onde ficam os prolongamentos externos dos 

211 

O S D ETECTORES DO A MB IE N TE 

A 

RETINA 
Humor 
vítreo 

8 

Fóvea 

Axônios 
das células 

i \\ () B 
7 de células 

l 7 ganglionares 

Camada plexiforme 
rnterna 

Célula 
amácrina......: k- N [4, 

t'-6 '1 . ,__. ) I Camada Célula 
bipolar 

Célula 
horizontal 

I ' 1 l .1 l nuclear 
') j l interna 

&v Camada 
plexiforme "' externa 

Cone Bastonete 

Camada dos 
segmentos 
exfernos dos 
fotorreceptores 

Epitélio 
prgmentar 

t Figura 6.16. A. A retina é o "filme fotográfico" do olho. 8. Sobre 
ela são projetadas as imagens da cena visual, atravessando todas 
as camadas até estimular diretamente os fotorreceptores {cones 
e bastonetes). São estes as células responsáveis pela fototrans-
dução. As outras células da retina são neurônios, responsáveis 
pelo processamento inicial da informação visual, seguido da sua 
condução ao cérebro pelos axônios das células ganglionares. 

das elas voltadas para a otimização da informação luminosa 
que incide sobre a retina, tomando mais precisa a transdução 
fotoneural que esta realizará. A escolha dos objetos a fixar 
é permitida pela movimentação ágil dos músculos extrín-
secos do olho, que posicionam a imagem sobre a região 
da retina dotada de maior resoluçãoG. A intensidade da luz 
incidente é controlada pelas pálpebras e pela íris, e o foco 

é possibilitado principalmente pela córnea e pelo cristalino, 
e controlado pelo último. 

A retina é o "filme fotográfico" do olho. Sobre ela, 
portanto, é que se forma a imagem do ambiente circundante. 
Posicionada na superficie interna posterior do globo ocular 
(Figura 6.16A; mas consulte também a Figura 9 .6), a retina 
é formada por três camadas de células, incluindo uma onde 
estão dispostos lado a lado os fotorreceptores. Nos olhos 
emétropes, isto é, aqueles que não possuem defeitos ópticos, 
os raios luminosos emitidos ou refletidos pelo ambiente 
podem formar uma imagem em foco exatamente sobre a 
retina (ver o Quadro 6.3). Desse modo, os fotorreceptores 
podem dispor de uma imagem do ambiente com ótima 
qualidade óptica. 

A organização histológica da retina apresenta um apa-
rente contrassenso. Os fotorreceptores estão situados na 
superficie externa dela, e por isso a luz tem que atravessar 
todas as camadas até os alcançar. Um engenheiro não a 
construiria assim, pois é inevitável a absorção de uma par-
te da luz no trajeto através das camadas. As camadas são 
finas e transparentes, é verdade, mas não conseguem evitar 
alguma absorção. Problema maior apresentam os vasos san-
guíneos que nutrem a retina, e que estão localizados sobre a 
superficie interna dela. Neste caso, o sangue vermelho sem 
dúvida representa obstáculo considerável à qualidade óptica 
da imagem. A natureza resolveu ambos os problemas, afas-
tando as células e os vasos sanguíneos de uma pequena área 
central da retina para a sua borda periférica. É justamente 
nessa região central que se formam as imagens dos objetos 
que fixamos com os olhos- essa região chama-se fóvea, e 
nela os fotorreceptores estão dispostos muito juntos uns dos 
outros, em grande densidade. A fóvea é a região de maior 
acuidade, isto é, onde é mais precisa a visão. 

Embriologicamente, a retina origina-se da vesícula 
prosencefálica (Figura 2.3), sendo portanto parte do SNC. 
Não é o caso dos demais tecidos do olho, originários de 
estruturas mesodérmicas ou ectodérmicas não neurais. 
Um exemplo importante: a região mais externa da retina, 
onde estão os fotorreceptores, toca uma camada de células 
epiteliais que contêm melanina, o epitélio pigmentar. Este 
tem a dupla função de evitar a reflexão da luz de volta 
para os foton·eceptores, absorvendo-a, e de fagocitarG as 
partes distais dos fotorreceptores, que vão sendo renovadas 
continuamente. Portanto, sendo a retina na verdade uma 
protrusão do sistema nervoso central para fora do crânio, 
com exceção dos fotorreceptores (que são células epiteliais 
modificadas) e dos gliócitos retinianos, todas as demais 
células da retina são neurônios. É justamente essa carac-
terística que a tem tornado tão utilizada para os estudos 
experimentais de neurobiologia (Quadro 6.4). 

A retina está organizada em sete camadas paralelas 
à superficie (Figura 6.16B): (1) camada fotorreceptora, a 
mais externa, onde ficam os prolongamentos externos dos 

211 

Monday, June 3, 13



Receptores de Visão
Ambos, os cones e os bastonetes têm um cílio modificado cuja 

membrana se invagina várias vezes, formando uma pilha de discos 
onde se realizam os mecanismos moleculares de fototransdução:

(1) uma molécula deve absorver seletivamente a luz (fotopigmentos)
(2) A energia absorvida deve ser utilizada para disparar reações 

químicas que resultem na formação de potenciais
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output from the retina after visual stimulation is transmit-
ted to the CNS by the ganglion cells via their axons in the 
optic nerve. The ganglion cells are the only retinal cells 
that are capable of fi ring action potentials.

The Optic Nerve Layer
The optic nerve layer contains the axons of ganglion cells 
and processes of Müller cells. The axons of the ganglion 
cells travel towards the posterior pole of the eye and exit 
at the optic disc through the sclera to form the optic 
nerve.

The following layers of the retina are concerned with 
sensing and processing of light stimulus. They constitute 
the neural retina, which includes the layer of rods and 
cones, external limiting membrane, outer nuclear layer, 
outer plexiform layer, inner nuclear layer, inner plexiform 
layer, layer of ganglion cells, and optic nerve layer.

THE PHOTORECEPTORS
As noted earlier, the human retina consists of two types of 
photoreceptors: the rods and cones. The rods and cones 
consist of the following functional regions: an outer 
segment, an inner segment, and a synaptic terminal 
(Fig. 16-2A).

The outer segment is located toward the outer surface 
of the retina and is involved in phototransduction 
(described later). This segment consists of a stack of 
membranous discs that contain light-absorbing photo-
pigments. These discs are formed by an infolding of the 
plasma membrane. In the rods, these discs are free fl oat-
ing because they pinch off from the plasma membrane. 
In the cones, the discs remain attached to the plasma 
membrane. The outer segments are constantly being 
renewed. The discarded tips are removed by phagocyto-
sis by pigment epithelial cells. The inner segment 
contains the nucleus and most of the biosynthetic mech-
anisms. The inner segment is connected to the outer 
segment by a stalk or cilium that contains microtubules. 
The synaptic terminal makes synaptic contact with the 
other cells.

Cones
Cones are responsible for daylight vision. Vision mediated 
by cones is of higher acuity than that mediated by rods. 
Cones   mediate color vision, whereas rods do not. Cones 
have a fast response, and their integration time is short. 
Their conical shape makes them more sensitive to direct 
axial rays. As mentioned earlier, they are concentrated in 
the fovea. The loss of cones results in decreased visual acu-
ity and color vision defi cits. Individuals with loss of cones 
are considered to be legally blind.

Rods
Rods are highly sensitive and can detect dim light. They 
are specialized for night vision and saturate in daylight. 
The loss of rods results in night blindness and loss of 
peripheral vision. They contain more photosensitive pig-
ment than the cones. The photosensitive pigment is 
responsible for the ability of rods to capture more light.

Both rods and cones, unlike ganglion cells, do not 
respond to light with an action potential. Instead, they 
respond with graded changes in membrane potential. The 
response of rods is slow, whereas the response of cones is 
fast (Table 16-1).

PHOTOTRANSDUCTION
In the outer segment membrane of the photoreceptors (rods 
and cones), there are cyclic guanosine monophosphate 
(cGMP)–gated Na+ (sodium) channels. cGMP binds 
directly to the cytoplasmic side of the channel, which causes 
it to open, allowing an infl ux of Na+. During darkness, the 
presence of high levels of cGMP in photoreceptors results 
in opening of Na+ channels, and an inward current carried 
by Na+ fl ows into the outer segment of the photoreceptor 
(Fig. 16-2B). Thus, the photoreceptors remain depolarized 
during darkness. K+ (potassium) fl ows out across the inner 
segment of the receptor membrane through nongated K+ 
(leakage) channels. Steady intracellular concentrations of 
Na+ and K+ are maintained by Na+-K+ pumps located in the 
inner segments of the photoreceptor.

TABLE 16–1 Comparison of Rods and Cones

Cones Rods

Sensitivity to light stimulus Low High

Photosensitive pigments Less abundant More abundant

Response to light stimulus Fast Slow

Specialized for Day vision Night vision

Effects of damage Loss of cones causes decreased visual acuity (legal blindness) Loss of rods causes night-blindness and loss of peripheral vision

Acuity of vision Acuity of vision mediated by cones is high Acuity of vision mediated by rods is low

Saturation Saturate when light is very intense Saturate in day light

Role in color vision Mediate color vision (3 types of cone cells) They are achromatic

Concentration in fovea High Absent in fovea

Relative numbers Less numerous than rods More numerous than cones (20:1)
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FIGURE 16–3 The mechanism of phototransduction in rods. The retinal component of rhodopsin (photopigment of rods) absorbs light, the conformation 
of rhodopsin is changed, a G protein (transducin in rods) is activated, cGMP phosphodiesterase is activated, hydrolysis of cGMP takes place, reducing its 
concentration, cGMP-gated Na+ channels are closed, the infl ux of intracellular Na+ is reduced, and the photoreceptor cell is hyperpolarized. cGMP = cyclic 
guanosine monophosphate; Na+ = sodium; GTP = guanosine triphosphate; GDP = guanosine diphosphate.
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FIGURE 16–2 The structure of the photoreceptors. (A) Each type of photoreceptor (rods and cones) consists of three regions: an outer segment, an inner 
segment, and the region of synaptic terminals. (B) Note the location of cGMP-gated Na+ channels and nongated K+ (leakage) channels. For details, see 
text. cGMP = cyclic guanosine monophosphate; Na+ = sodium; K+ = potassium.
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ll Figura 9.5. O campo visual (dividido em quadrantes coloridos) 
e um objeto (R) formam imagens duplamente invertidas na retina. 

que caracteriza a superficie externa do globo ocular. Nes-
sas condições, haveria reflexão da luz na esclera e os raios 
voltariam a atravessar a retina no sentido contrário. Como 
podemos imaginar, isso causaria uma considerável distorção 
na qualidade da imagem percebida, já que ocorreria esti-
mulação dupla e fora de sincronia dos fotorreceptores. Essa 
possibilidade é evitada pela interposição, entre a retina e a 
esclera, de uma camada de células fortemente pigmentadas 
que absorvem a luz incidente, impedindo a sua reflexão na 
borda clara e lisa da esclera. Essa camada é a coro ide, rica 
em vasos sanguíneos que nutrem a retina, e coberta por um 
epitélioG que acumula melanina. A mela nina é um pigmento 
que absorve a luz que ultrapassou os fotorreceptores, e não 
deve ser confundida com o pigmento dos fotorreceptores, 
que também absorve luz, mas está relacionado com a fo-
totransdução. 

O epitélio pigmentar (Figura 9.6D, E) tem uma fun-
ção adicional muito importante. Em contato próximo com 
os fotorreceptores, essas células epiteliais fagocitam os 
segmentos externos, fornecendo assim um mecanismo de 
reciclagem dos discos que contêm o fotopigmento e que 
são continuamente sintetizados pelos receptores. 

t MANUTENÇÃO E LUBRIFICAÇÃO DOS MEIOS 
TRANSPARENTES 

A transparência dos meios ópticos do olho e a forma 
esférica do globo ocular são requisitos essenciais para que 
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a visão seja normal. Para mantê-los estáveis há mecanismos 
específicos, fora e dentro do olho. 

Do lado de fora, a córnea é um ponto frágil porque 
está exposta a traumatismos provocados por objetos va-
riados, sujeita ao a trito de partículas suspensas no ar e à 
invasão de microrganismos. No entanto, a córnea é lavada 
constantemente pelo fluido lacrimal, distribuído de modo 
uniforme por duas cortinas mucosas que descem e sobem 
sobre ela - as pálpebras. O fluido lacrimal é secretado 
continuamente pelas glândulas lacrimais, situadas na parte 
externa e superior da órbita. A secreção dessas glândulas 
é controlada pelo nervo facialA (nervo craniano VII), que 
contém axônios de neurônios situados no tronco encefálico. 
O controle neural da secreção lacrimal, como todos sabe-
mos, não é apenas automático, pois em certas condições 
emocionais ocorre secreção abundante do fluido lacrimal, 
que passa então a ser chamado de lágrima. Secretado de um 
lado, o fluido lacrimal é drenado por canalículos situados 
no outro lado, nas bordas internas superior e inferior das 
pálpebras. Através desses canalículos, o fluido é conduzido 
à cavidade nasal. 

As pálpebras superiores são movidas por diversos mús-
culos da face, especialmente pelos músculos elevadores, que 
são ativados pelo núcleo oculomotorA (nervo craniano III), 
o mesmo que comanda alguns dos movimentos oculares. O 
movimento das pálpebras ocorre automaticamente a cada 
10-20 segundos, mas pode ser provocado reflexamente pela 
estimulação somestésica da córnea, por estímulos súbitos 
e fortes (visuais e auditivos), ou pela ação da vontade do 
indivíduo. 

Pelo lado de dentro do olho é preciso manter não só 
a transparência dos meios ópticos, mas também a forma 
esférica do globo ocular. Essa função de manutenção é 
realizada pelo líquido que banha o interior do olho. O lí-
quido intraocular é secretado continuamente pelas células 
epiteliais que revestem o corpo ciliar na câmara posterior, 
e a maior parte dele distribui-se também na câmara anterior 
constituindo o humor aquoso. Uma pequena parte atravessa 
as fibras da zônula e o humor vítreo, formando um fino filme 
líquido entre este e a retina. A secreção ativa e contínua do 
líquido intraocular origina uma pressão interna que deve 
ser mantida em tomo de 15-16 mmHg. A estabilidade dessa 
pressão intraocular depende do equilíbrio entre a secreção 
e a drenagem do humor aquoso. Esta ocorre em um canalí-
culo em forma de anel (canal de Schlemm) que contorna a 
córnea, abrindo-se, de um lado, em pontos do ângulo desta 
com a íris e, de outro lado, em vênulas que se comunicam 
com o sistema venoso do olho. 

Quando ocorre obstrução do canal de Schlemm au-
menta a pressão intraocular, causando opacificação dos 
meios ópticos e lesão da retina. Essa condição é chamada 
glaucoma. A opacificação dos meios ópticos é a catarata, 
que pode ter outras causas além do glaucoma. 
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whether we look at the page inside a room or in sunlight. In 
experimental conditions, when on-center ganglion cells 
are damaged, the animals can still see objects that are 
darker than the background. However, they cannot see 
objects brighter than the background. These observations 
indicate that information about brightness and darkness of 
objects in a visual fi eld is transmitted to the brain by on-
center and off-center  ganglion cells, respectively.

There are at least two types of retinal ganglion cells: M 
and P cells. P cells are more numerous than the M cells. 
M-type retinal ganglion cells project to magnocellular lay-
ers of the lateral geniculate nucleus located in the thala-
mus, whereas P cells project to the parvocellular layers of 
the same nucleus (see the section titled “Visual Path-
ways”). M cells have larger cell bodies, dendritic fi elds, and 
axons compared to P cells. The responses of M ganglion 
cells to visual stimuli are transient, whereas those of P gan-
glion cells are sustained. M cells cannot transmit informa-
tion about color, whereas P cells can. The P cells are 
capable of transmitting color information because their 
centers and surrounds contain different types of cones. For 
example, the center of P retinal ganglion cells may contain 
cones sensitive to long wavelength light (red color), while 
their surrounds may contain cones sensitive to medium 
wavelength light (green color). These P retinal ganglion 
cells will be sensitive to differences in wavelengths of light 
falling on their center and surround regions.

COLOR VISION
There are three types of cone receptors, each of which con-
tains a different photopigment that is sensitive to one of 
the primary colors (red, blue, and green). The relative fre-
quency of impulses from each cone determines the sensa-
tion of any particular color. Besides cones, other cells in the 

retina that are involved in the processing of color vision 
include the horizontal cells (which are either hyperpolar-
ized or depolarized by monochromatic colors) and ganglion 
cells (which are either turned “on” or “off” by monochro-
matic colors). Information following stimulation of a par-
ticular cone preferentially by a monochromatic color (e.g., 
green) is processed by the visual cortex and interpreted as a 
particular color (green in this case). If two different types of 
cones are stimulated equally by two different monochro-
matic colors (e.g., red and green), the visual cortex inter-
prets them as a  yellow color. The visual cortex contains 
cells that can differentiate between brightness and contrast 
and cells that respond to a particular monochromatic color. 
Processing of color vision in the visual cortex involves 
integration of the responses of the cones, horizontal cells, 
ganglion cells, and lateral geniculate body cells.

BLOOD SUPPLY OF THE RETINA
The retina receives blood supply from branches of the 
ophthalmic artery. One branch (central retinal artery) 
enters the eye at the optic nerve disc and supplies the inner 
portion of the neural retina. The other branch (ciliary 
artery) penetrates the sclera near the exit of the optic 
nerve and supplies the choriocapillaris, a part of the 
choroid. The outer portions of retina, including the rods 
and cones, are metabolically dependent on the blood sup-
ply to the choroidal layer because they receive nutrients 
from the choriocapillaris.

VISUAL AND RETINAL FIELDS
To understand visual defi cits, it is helpful fi rst to make a 
distinction between the visual and retinal fi elds. The 
visual fi eld of each eye is the region of space that the eye 
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FIGURE 16–7 Visual and retinal fi elds. (A) Vertical lines divide 
the visual fi eld of each eye in space into right and left halves. 
Horizontal lines divide the visual fi eld of each eye into supe-
rior and inferior halves. These lines intersect at the fi xation 
point. (B) Vertical lines divide the retina of each eye into 
temporal and nasal hemiretinae. Horizontal lines divide the 
retina of each eye into superior and inferior halves. These 
lines intersect at the fovea.
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are damaged, the animals can still see objects that are 
darker than the background. However, they cannot see 
objects brighter than the background. These observations 
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retina that are involved in the processing of color vision 
include the horizontal cells (which are either hyperpolar-
ized or depolarized by monochromatic colors) and ganglion 
cells (which are either turned “on” or “off” by monochro-
matic colors). Information following stimulation of a par-
ticular cone preferentially by a monochromatic color (e.g., 
green) is processed by the visual cortex and interpreted as a 
particular color (green in this case). If two different types of 
cones are stimulated equally by two different monochro-
matic colors (e.g., red and green), the visual cortex inter-
prets them as a  yellow color. The visual cortex contains 
cells that can differentiate between brightness and contrast 
and cells that respond to a particular monochromatic color. 
Processing of color vision in the visual cortex involves 
integration of the responses of the cones, horizontal cells, 
ganglion cells, and lateral geniculate body cells.

BLOOD SUPPLY OF THE RETINA
The retina receives blood supply from branches of the 
ophthalmic artery. One branch (central retinal artery) 
enters the eye at the optic nerve disc and supplies the inner 
portion of the neural retina. The other branch (ciliary 
artery) penetrates the sclera near the exit of the optic 
nerve and supplies the choriocapillaris, a part of the 
choroid. The outer portions of retina, including the rods 
and cones, are metabolically dependent on the blood sup-
ply to the choroidal layer because they receive nutrients 
from the choriocapillaris.
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To understand visual defi cits, it is helpful fi rst to make a 
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FIGURE 16–8 Relationship between the visual fi elds and retinae. 1 and 2: The nasal half of the left eye sees objects in the left half of the visual fi eld of the 
left eye (shown in blue) and the temporal half of the left eye sees objects in the right half of the visual fi eld of the left eye (shown in red). 3 and 4: Relation-
ship between the visual fi elds and hemiretinae of the right eye is similar to that of the left eye. 5 and 6: When the visual fi elds of the two eyes are super-
imposed, the left halves of the two eyes coincide to form the left half of the binocular visual fi eld (shown in blue). 7 and 8: When the visual fi elds of the two 
eyes are superimposed, the right halves of the two eyes coincide to form the right half of the binocular visual fi eld (shown in red). Each optic nerve con-
tains axons from the nasal and temporal hemiretinae. At the optic chiasm, the axons from the nasal hemiretinae cross to the contralateral side, whereas 
the axons from the temporal retinae remain uncrossed. The crossed and uncrossed axons on each side form the optic tracts.

can see looking straight ahead without movement of the 
head. The fovea of each retina is aligned with a point, 
called the fi xation point, in the visual fi eld. A vertical line 
can divide the visual fi eld of each eye into two halves: the 
left-half fi eld and right-half fi eld. A horizontal line can divide 
each visual hemifi eld into superior and inferior halves. 
Each half can be further divided into quadrants. The verti-
cal and horizontal lines dividing the visual fi eld of each eye 
intersect at the fi xation point (Fig. 16-7A). Similarly, the 
surface of the retina may be divided into two halves by a 
vertical line drawn through the center of the fovea: a nasal 
hemiretina that lies medial to the fovea and a temporal 
hemiretina that is located lateral to the fovea. A horizon-
tal line drawn through the center of the fovea can divide 
the retina into superior and inferior halves. The vertical 

and horizontal lines dividing the retina intersect at the 
center of the fovea (Fig. 16-7B). Each hemiretina is fur-
ther subdivided into quadrants.

The images of objects in the visual fi eld are right-left 
reversed and inverted on the retina. Accordingly, images 
present in the left half of the visual fi eld of the left eye fall 
on the nasal hemiretina of the left eye, and images present 
in the right half of the visual fi eld of the left eye fall on 
the temporal hemiretina of the left eye (Fig. 16-8, lines 
1 and 2). Similarly, images present in the left half of the 
visual fi eld of the right eye fall on the temporal hemiret-
ina of the right eye, and images present in the right half of 
the visual fi eld of the right eye fall on the nasal hemiretina 
of the right eye (Fig. 16-8, lines 3 and 4). A similar rela-
tionship exists between the superior and inferior halves of 
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Relationship between the visual fields and 
retinae. 1 and 2: The nasal half of the left eye 
sees objects in the left half of the visual field of 
the left eye (shown in blue) and the temporal half 
of the left eye sees objects in the right half of the 
visual field of the left eye (shown in red). 3 and 4: 
Relation- ship between the visual fields and 
hemiretinae of the right eye is similar to that of 
the left eye. 5 and 6: When the visual fields of the 
two eyes are super- imposed, the left halves of 
the two eyes coincide to form the left half of the 
binocular visual field (shown in blue). 7 and 8: 
When the visual fields of the two eyes are 
superimposed, the right halves of the two eyes 
coincide to form the right half of the binocular 
visual field (shown in red). Each optic nerve con- 
tains axons from the nasal and temporal 
hemiretinae. At the optic chiasm, the axons from 
the nasal hemiretinae cross to the contralateral 
side, whereas the axons from the temporal 
retinae remain uncrossed. The crossed and 
uncrossed axons on each side form the optic 
tracts.
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Figura 9.2. Os três pares de músculos extraoculares são os responsáveis pela motilidade do globo ocular. A apresenta uma vista frontal dos olhos 
e dos músculos, e 8 mostra uma vista dorsal dos mesmos. 

TABELA 9.1. OS MÚSCULOS OCULARES, SUA FUNÇÃO E INERVAÇÃO 

Músculo Ocular Tipo de Fibra Muscular Tipos de Movimentos Produzidos pela Contração Inervação 

Reto superior Estriada esquelética Vertical de elevação, sacádico e de seguimento Fibras motoras somáticas do N. 
oculomotor (III) 

Reto inferior Estriada esquelética Vertical de abaixamento, sacádico e de seguimento Fibras motoras somáticas do N. 
oculomotor (III) 

Reto lateral Estriada esquelética Horizontal de abdução, disjuntivo divergente, sacádico e Fibras motoras somáticas do N. 
de seguimento abducente (VI) 

Reto medial Estriada esquelética Horizontal de adução, disjuntivo convergente, sacádico Fibras motoras somáticas do N. 
e de seguimento oculomotor (III) 

Oblíquo superior Estriada esquelética Torsional, sacádico? Fibras motoras somáticas do N. 
troclear (IV) 

Oblíquo inferior Estriada esquelética Torsional, sacádico? Fibras motoras somáticas do N. 
oculomotor (III) 

Ciliar Lisa Relaxamento da zônula e aumento da curvatura do Fibras motoras autonômicas do 
cristalino 

Circular da íris Lisa Mio se 

Radial da íris Lisa Midríase 

é muito menor quando os raios passam da face posterior da 
córnea para a câmara anterior do olho, que contém humor 
aquoso (Figura 9.3A). Isso porque a diferença entre os 
índices de refração desses meios não é tão grande. O feixe 
de luz convergente passa através da pupila, e ao atravessar 
o cristalino sofre nova convergência, para então passar pelo 
humor vítreo e projetar-se sobre a retina. 
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O pulo-do-gato que a natureza utilizou no olho dos 
mamíferos para obter a focalização automática dos obje-
tos visuais baseia-se na natureza elástica do cristalino e 
na sua particular sustentação pelas fibras conjuntivas da 
zônula. Estas se inserem na borda circular do cristalino e 
estendem-se radialmente até o outro lado, fixando-se ao 
corpo ciliar, uma estmtura formada por fibras de músculo 
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Figura 9.2. Os três pares de músculos extraoculares são os responsáveis pela motilidade do globo ocular. A apresenta uma vista frontal dos olhos 
e dos músculos, e 8 mostra uma vista dorsal dos mesmos. 
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Liso. Em repouso, o cristalino fica ligeiramente esticado, 
submetido a uma certa tensão pela sua própria elasticidade, 
que encontra a resistência das fibras da zônula fixadas no 
corpo ciliar. Quando as fibras musculares deste se contraem 
sob comando neural, diminui a tensão sobre o cristalino e a 
elasticidade deste faz com que se tome mais esférico, com 

uma curvatura mais acentuada (Figura 9.3B). O mecanis-
mo é contraintuitivo, pois a contração de um músculo (o 
músculo ciliar) provoca o relaxamento de um ligamento 
(a zônula), e não o contrário, como seria de esperar. Isso 
provém do modo inverso de inserção das fibras da zônula no 
corpo ciliar. Resulta desse mecanismo a variação controlada 
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• Figura 9.3. O desenho A mostra as principais estruturas que compõem o olho humano (representado em corte). 
Em 8, o olho se encontra acomodado para o infinito ou para um ponto distante, e o cristalino estirado (à esquerda 
e ao centro); quando o objeto se aproxima (à direita), o cristalino se toma mais curvo e globoso, para manter o foco 
(acomodação para perto). 
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Figura 9.4. A. Existem semelhanças entre o olho e uma câmera fotográfica. A córnea e o cristalino são como 
as lentes da câmera, a íris assemelha-se funcionalmente ao diafragma, e a retina é como um filme 
8. Tanto a íris como o cristalino, entretanto, exercem sua função sob comando de núcleos subcorticais e gânglios 
autonômicos, e não movidos pela mão humana como a câmera. O detalhe em C mostra fibras autonômicas que 
inervam a íris e o músculo ciliar. Modificado de D. Purves e cols. (1997). Neuroscience. Sinauer Associares: 
Nova York, EUA. 

modação. Essa reação automática da íris ocorre quando há 
um aumento da intensidade da luz incidente, e tem o efeito 
de diminuir a quantidade de luz que chega à retina. O oposto 
ocorre quando há uma diminuição da intensidade luminosa 
incidente. Esse reflexo fotomotor da pupila representa um 
mecanismo de regulação da luminância da imagem que se 
forma sobre a retina. É utilizado pelos médicos para avaliar 

o estado funcional do mesencéfalo e do tronco encefálico 
dos pacientes, mediante a sua observação com uma pequena 
lanterna subitamente ligada sobre o olho. 

Apesar de todos esses mecanismos de filtragem, o 
feixe luminoso é forte o suficiente para penetrar na retina, 
ativar o mecanismo da transdução fotoneural e, finalmente, 
atingir a face interna da esclera, a estrutura de cor branca 
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A ESTRUTURA DO SISTEMA VISUAL 
t RETINA E NERVO ÓPTICOA 

A função essencial do complexo sistema óptico que 
acabamos de descrever é posicionar com precisão sobre 
a retina uma imagem focalizada, originada de uma parte 
do enorme campo de visão à nossa frente. É na retina, 
como se vê no Capítulo 6, que ocorrem os mecanismos de 
transdução da informação luminosa incidente. Potenciais 
receptores serão produzidos nos fotorreceptores atingidos 
pelo estímulo luminoso, e essa nova informação traduzida 
na linguagem bioelétrica do cérebro será transmitida por 
uma cadeia de células retinianas até emergir codificada em 
potenciais de ação pelas fibras das células ganglionares que 
compõem o nervo óptico. 

Os mamíferos terrestres, especialmente o homem, em 
geral utilizam o sistema visual sob uma grande variedade 
de condições ambientais, entre a escuridão mais completa 
e a claridade mais ofuscante, de tal forma que temos uma 
visão para baixos níveis de luz (visão escotópica) e outra 
para altos níveis de luz (visão fotópica). No primeiro caso, 
dificilmente será possível discriminar detalhes dos objetos 
situados no campo de visão, mas é necessária grande sen-
sibilidade à luz para que as menores intensidades sejam 
percebidas. No segundo caso, por outro lado, é preciso 
diminuir a sensibilidade para não ocorrer ofuscamento, 
mas pode-se aproveitar a claridade para distinguir formas, 
cores e detalhes do mundo visual. 

. Foi exatamente essa capacidade de operar em uma 
ampla faixa de luminosidade que a natureza desenvol-
veu na retina dos mamíferos. Essa flexibilidade da retina 
tomou-se possível porque ela possui uma especialização 
regional que lhe confere uma natureza dupla. Próximo ao 
centro da hemisfera retiniana fica uma região circular com 
escassos vasos sanguíneos, e que justamente por isso às 
vezes apresenta uma tonalidade amarelada que justifica 
sua denominação: mácula lútea (Figura 9.6A). A mácula 

lútea pode ser observada diretamente pelo exame de fundo 
de olho que os médicos realizam com frequência (Figura 
9.6B). Pode também ser observada histologicamente, e o 
que se vê é que no centro dela existe uma concavidade na 
qual só há fotorreceptores, especialmente cones, estando 
os neurónios de segunda e terceira ordem afastados para as 
bordas (Figura 9.6C). Essa concavidade é afóvea- espe-
cialização de grande importância funcional por constituir 
a região retiniana de maior acuidade visual, ou seja, aquela 
de onde extraímos os maiores detalhes da imagem. A fóvea 
participa da visão fotópica: seus fotorreceptores são quase 
exclusivamente cones, estreitos e densamente empacotados 
(Tabela 9.2). Os cones, como sabemos, não têm grande 
sensibilidade à intensidade luminosa, mas por outro lado, 
detectam luz de diferentes faixas de comprimentos de onda, 
o que é "interpretado" pelos circuitos da retina e do cérebro 
e possibilita a visão de cores. Além disso, na fóvea cada 
cone se conecta a uma só ou a poucas células bipolares situ-
adas nas bordas da mácula, e estas igualmente se conectam 
a uma ou a poucas células ganglionares (Figura 9. 7 A). São 
as chamadas linhas exclusivas. Desse modo, as fibras do 
nervo óptico que conduzem a informação proveniente da 
fóvea o fazem, cada uma delas, de uma região muito restrita, 
às vezes correspondente a um único cone, isto é, a cerca de 
0,005 grau de ângulo visual. 

A retina periférica tem características opostas às da 
retina central (Tabela 9.2). Todos os tipos celulares estão 
representados (Figura 9.6D e E), formando as camadas 
características descritas no Capítulo 6. Os cones vão es-
casseando cada vez mais, à medida que nos afastamos das 
bordas da mácula em direção à periferia da retina (Figura 
9.7B). Ao contrário, os bastonetes vão-se tornando mais 
frequentes. Muitos deles agora se conectam com uma 
única célula bipolar, e muitas destas por sua vez projetam 
a uma ganglionar, diretamente ou com a intermediação 
de uma célula amácrina. Cada fibra do nervo óptico, 
desse modo, veicula informação proveniente de uma área 
retiniana maior, coberta por inúmeros fotorreceptores . 
Não há, portanto, linhas exclusivas, e a convergência dos 

TABELA 9.2. DIFERENÇAS ENTRE A RETINA CENTRAL E A RETINA PERIFÉRICA 

Característica Retina Central Retina Periférica 

Melhor desempenho Visão fotópica Visão escotópica 

Receptor mais frequente Cone Bastonete 

Circuito mais frequente linha exclusiva Projeção convergente 

Sensibilidade à intensidade Baixa Alta 

Discriminação de formas Ótima Precária 

Visão de cores Ótima Precária 

Resultado de lesão Cegueira total localizada Cegueira noturna 
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