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Resumo 

O sistema visual das serpentes apresenta adaptações associadas ao ritmo circadiano, uso de 

habitat, estratégias de caça e dieta adotada pelas espécies. As serpentes da família Viperidae, 

Bothrops jararaca e Crotalus durissus, ocupam ambientes florestados e de campo aberto, 

respectivamente. B. jararaca apresenta variações ontogenéticas na dieta e uso de habitat: 

filhotes se alimentam de vertebrados ectotérmicos e utilizam estrato arbóreo, enquanto 

adultos se alimentam de roedores e ocupam estrato terrestre. Por outro lado, C. durissus tem 

hábitos terrestres e se alimentam de roedores ao longo de toda a vida. Tais diferenças inter- 

e intraespecíficas fazem destas serpentes um sistema-modelo ideal para testar hipóteses de 

correlação entre características da retina e aspectos ecológicos das espécies. Neste trabalho 

foram comparadas a densidade e distribuição de neurônios das retinas, e a acuidade visual de 

B. jararaca e C. durissus adultas e filhotes. Serpentes B. jararaca (n=24) e C. durissus (n=26) 

foram obtidas junto ao Instituto Butantan, eutanasiadas com dose letal do anestésico 

Thionembutal (100 mg/kg), e os olhos foram enucleados e fixados em paraformaldeído 4%. 

Este projeto teve a aprovação da Comissão de Ética em Pesquisa com Animais do Instituto 

de Psicologia, Universidade de São Paulo (CEUA-IP nº 1805090417). As retinas foram 

dissecadas e processadas por imunohistoquímica para marcação de opsinas L/M e S e para a 

identificação dos diferentes tipos de fotorreceptores, ou coradas pela técnica de coloração de 

Nissl para identificação das células da camada de células ganglionares (CCG). Análises da 

densidade celular foram realizadas a partir das retinas íntegras com o software Stereo 

Investigator, utilizando o método estereológico de fracionamento óptico. As bordas das 

retinas foram desenhadas e cerca de 200 caixas de amostragem foram dispostas por toda sua 

extensão, de forma uniforme e randomizada. A acuidade visual foi estimada a partir do pico 

de densidade de células da CCG e da distância focal dos olhos. O teste estatístico não-

paramétrico de Mann-Whitney foi aplicado para a comparação dos valores obtidos. Os 

resultados mostraram densidade de fotorreceptores maior em filhotes (135.300 ± 29.765 e 

133.096 ± 11.496 células/mm² em B. jararaca e C. durissus, respectivamente), comparada 

aos adultos (72.871 ± 16.053 e 75.267 ± 11.483 células/mm² em B. jararaca e C. durissus, 

respectivamente). Em ambas espécies a população de fotorreceptores é dominada por 

bastonetes (90-95% dos fotorreceptores). A proporção de cones foi maior em C. durissus (9,8 

± 0,9% em adultos e 10,9 ± 0,8% em filhotes), comparada a B. jararaca (6,5 ± 0,7% em 

adultos e 7,5 ± 1,4% em filhotes). Em ambas espécies a população de cones é composta 

predominantemente por cones L/M (cones simples e duplos), e os cones S perfazem cerca de 

10% dos cones. Os valores de densidade média de células da CCG também foram maiores 

em filhotes (9.773 ± 878 e 9.691 ± 1.005 células/mm² em B. jararaca e em C. durissus, 

respectivamente), comparado aos adultos (4.877 ± 1.086 e 4.640 ± 722 células/mm² em B. 

jararaca e C. durissus, respectivamente). Os mapas de isodensidade de fotorreceptores 

mostraram que em adultos de B. jararaca, cones e bastonetes apresentam uma distribuição 

em faixa horizontal. Em filhotes foi observada maior densidade de bastonetes na retina dorsal 

e maior densidade de cones na região ventral. Em adultos e filhotes de C. durissus, os mapas 

de distribuição de cones mostraram uma faixa horizontal, e os bastonetes apresentaram maior 

concentração na retina dorsal. Nas duas espécies, os cones L/M acompanharam a distribuição 

de cones totais, enquanto os cones S apresentaram distribuição do tipo area na retina central 

ou ventral. Os mapas de células da CCG mostraram uma faixa horizontal pouco definida e 

pico de densidade na região temporal em retinas de B. jararaca adultas, e em filhotes foi 

observada area anisotrópica ventral. Adultos de C. durissus também apresentaram uma faixa 

horizontal pouco definida e pico de densidade temporal, e filhotes apresentaram uma 

distribuição difusa, e pico de densidade na região temporal. A acuidade visual estimada foi 

maior em adultos de C. durissus (2.9 ± 0.2 ciclos por grau, cpg), comparada aos filhotes e a 

B. jararaca adultas e filhotes, todos com cerca de 2.3 cpg. Os resultados deste estudo 



apontam para uma plasticidade morfológica das retinas de B. jararaca ao longo da vida, e 

importantes diferenças estruturais das retinas duas espécies. A maior densidade de cones em 

C. durissus pode estar associada a utilização de campos abertos, com maior luminosidade em 

comparação com ambientes florestados ocupados por B. jararaca. A faixa visual de cones e 

bastonetes em adultos de B. jararaca deve favorecer uma visualização panorâmica do 

ambiente e auxiliar no forrageamento em condições fotópicas e escotópicas. Em filhotes de 

B. jararaca, as diferenças na distribuição de cones e bastonetes podem estar associadas ao 

uso do estrato arbustivo e a estratégia de caça por espreita: a maior densidade de bastonetes 

na região dorsal deve proporcionar maior sensibilidade no campo de visão inferior, enquanto 

a maior densidade de cones na retina ventral deve proporcionar melhor acuidade do campo 

de visão superior em condições fotópicas, e favorecer a visualização de potenciais predadores 

aéreos. Em adultos e filhotes de C. durissus, a maior densidade de bastonetes na retina dorsal 

também deve proporcionar maior sensibilidade do campo de visão inferior em condições de 

baixa luminosidade, enquanto a faixa visual formada por cones pode favorecer o 

forrageamento em condições fotópicas ou mesópicas. O pico de densidade de células da CCG 

na retina temporal de B. jararaca adultas e de C. durissus adultas e filhotes deve beneficiar 

a resolução espacial no campo de visão frontal, e auxiliar no comportamento de bote para 

defesa ou captura de presas endotérmicas. Por outro lado, em filhotes de B. jararaca, a maior 

densidade de células da CCG na retina ventral deve beneficiar a observação de objetos no 

campo de visão superior. Este trabalho é pioneiro em identificar diferenças na morfologia da 

retina de serpentes viperídeas a partir de uma abordagem ontogenética e interespecífica. Com 

base nos resultados obtidos, é possível inferir como a plasticidade morfológica deste tecido 

neural pode estar associada a aspectos diversos da ecologia comportamental das espécies. 

Este estudo abre uma série de possibilidades para novas investigações relacionadas a ecologia 

visual e comportamental de serpentes.  

 

Palavras-chave: Serpentes, retina, ecologia visual, variação ontogenética, acuidade visual, 

fotorreceptores, células ganglionares, análises estereológicas. 

                                      

  



Abstract 

 

The visual system of snakes has adaptations associated with the circadian rhythm, habitat 

use, hunting strategies and diet of the different species. The snakes from the Viperidae family, 

Bothrops jararaca and Crotalus durissus occupy forested and open field environments, 

respectively. B. jararaca displays ontogenetic changes in diet and habitat use: juveniles feed 

on ectothermic vertebrates and use arboreal strata, while adults feed on rodents and occupy 

terrestrial strata. On the other hand, C. durissus has terrestrial habits and feeds on rodents 

throughout its entire life. Considering such inter- and intraspecific differences, these snakes 

represent an ideal model system to test hypotheses of correlation between the characteristics 

of the retina and ecological aspects of the species. In this study, we compared the density and 

distribution of neurons and the visual acuity of adults and juveniles of B. jararaca and C. 

durissus. B. jararaca (n=24) and C. durissus (n=26) were obtained at the Butantan Institute, 

euthanized with a lethal dose of the Thionembutal anesthetic (100 mg/kg), and the eyes were 

enucleated and fixed in 4% paraformaldehyde. This project was approved by the Ethics 

Committee on Animal Research of the Institute of Psychology, University of São Paulo 

(CEUA-IP nº 1805090417). The retinas were dissected and processed by 

immunohistochemistry to label L/M and S opsins and identify different types of 

photoreceptors, or stained by the Nissl technique to identify the ganglion cell layer (GCL) 

cells. Analyzes of neuron density were performed from whole-mounted retinas, using a 

stereological approach and the optical fractionation method, with the Stereo Investigator 

software. The edges of the retinas were drawn and about 200 counting frames were positioned 

in a uniform and randomized fashion. The visual acuity was estimated from the peak density 

of GCL cell and the focal distance of the eyes. A non-parametric statistical test (Mann-

Whitney) was used to compare the values obtained. The results showed higher photoreceptor 

density in juveniles (135,300 ± 29,765 and 133,096 ± 11,496 cells/mm² in B. jararaca and 

C. durissus, respectively), compared to adults (72,871 ± 16,053 and 75,267 ± 11,483 

cells/mm² in B. jararaca and C. durissus, respectively). In both species, the photoreceptor 

population is dominated by rods (90-95% of the photoreceptors). The proportion of cones 

was higher in C. durissus (9.8 ± 0.9% in adults and 10.9 ± 0.8% in juveniles), compared to 

B. jararaca (6.5 ± 0.7% in adults and 7.5 ± 1.4% in juveniles). In both species, the population 

of cones is composed predominantly by L/M cones (single and double cones), and S cones 

make up about 10% of the cones. The mean density of cells in the GCL was also higher in 

juveniles (9,773 ± 878 and 9,691 ± 1,005 cells/mm² in B. jararaca and in C. durissus, 

respectively), compared to adults (4,877 ± 1,086 and 4,640 ± 722 cells/mm² in B. jararaca 

and C. durissus, respectively). The photoreceptor isodensity maps showed that in adults of 

B. jararaca, cones and rods are distributed in a visual streak. In juveniles, a higher density 

of rods was observed in the dorsal retina, while a higher density of cones is located in the 

ventral region. In adults and juveniles of C. durissus, cones are distributed in a visual streak, 

and rods showed a higher concentration in the dorsal retina. In both species, the L/M cones 

define the distribution of cones, while the S cones are distributed in an area centralis, with 

higher density in the central or ventral retina. The distribution of GCL cells of B. jararaca 

showed a poorly defined visual streak and a peak density in the temporal region in adults, 

while juveniles had an anisotropic ventral area centralis. In C. durissus, adults also had a 

poorly defined visual streak and a peak density in the temporal region. Juveniles had a diffuse 

distribution, also with peak density in the temporal region. The estimated visual acuity was 

higher in adults of C. durissus (2.9 ± 0.2 cycles per degree, cpd), compared to juveniles, and 

to adults and juveniles of B. jararaca, all with about 2.3 cpd. The results of this study point 

to the morphological plasticity of the retinas throughout the life of B. jararaca, and important 

structural differences in the retinas of both species. The higher density of cones in C. durissus 



may be associated with the use of open field environments, with higher luminosity in relation 

to the forested environment occupied by B. jararaca. The visual streak of cones and rods in 

adults of B. jararaca might favor a panoramic view of the environment and benefit active 

foraging under photopic and scotopic conditions. In juveniles of B. jararaca, differences in 

the distribution of cones and rods may be associated with the use of the arboreal strata and 

hunting strategy: higher density of rods in the dorsal retina may provide higher sensitivity in 

the lower visual field, while a higher density of cones in the ventral retina may provide a 

better acuity of the upper field under photopic conditions, and improve the view of potential 

aerial predators. In adults and juveniles of C. durissus, the higher density of rods in the dorsal 

retina might also provide higher sensitivity of the lower visual field under low light 

conditions, while the visual streak formed by cones may favor active foraging under photopic 

or mesopic conditions. The peak density of GCL cells in the temporal retina of adult B. 

jararaca and adults and juveniles C. durissus should benefit spatial resolution in the frontal 

visual field, and improve striking to capture endothermic prey. On the other hand, in juveniles 

of B. jararaca, the higher density of GCL cells in the ventral retina might benefit the 

observation of objects in the upper visual field. This study is pioneer in identifying 

differences in the retinal morphology of viperid snakes from an ontogenetic and interspecific 

perspective. Based on the results, it is possible to highlight how the morphological plasticity 

of this neural tissue can be associated with different aspects of the species' behavioral 

ecology. This study opens up a range of possibilities for new investigations related to the 

visual and behavioral ecology of snakes. 

 

Keywords: Snakes, retina, visual ecology, ontogenetic variation, visual acuity, 

photoreceptors, ganglion cells, stereological analysis. 
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1. Introdução 

  Subordem Serpentes 

As serpentes apresentam como principais características morfológicas o alongamento 

do corpo e de órgãos internos, ausência de pálpebras móveis, de ouvido externo e de 

membros, bem como a presença de língua bifurcada e de corpo recoberto por escamas 

(Coates & Ruta, 2000; Lema, 2002; Melgarejo, 2003). As serpentes fazem parte da ordem 

Squamata, a mais diversa do grupo dos répteis (Uetz et al., 2020) e podem ser subdivididas 

nas superfamílias Scolecophidia e Alethinophidia (Vidal et al., 2007). O grupo Scolecophidia 

apresenta menor diversidade de espécies, é composto por serpentes fossoriais com olhos 

reduzidos, porte pequeno e corpo cilíndrico recoberto por escamas lisas (Kley, 2003; Vidal 

et al., 2007). O grupo Alethinophidia apresenta grande diversidade de espécies com 

adaptações aos mais variados habitats (Pough et al., 2003).  

O grupo das serpentes, altamente diversificado e de grande sucesso evolutivo, se 

destaca por ocupar os mais diversos ambientes: terrícolas, arborícolas, subterrâneos e 

aquáticos (Cadle & Greene, 1993), com exceção de regiões polares, algumas ilhas e águas 

oceânicas mais profundas (Greene, 1992; Lillywhite & Henderson, 1993; Franco, 2003). 

Segundo Toft (1985), um dos principais fatores associados à ocupação destes diferentes 

nichos ecológicos é a dieta. Exclusivamente carnívoras, as serpentes podem se alimentar de 

uma ampla variedade de presas, como moluscos, artrópodes, peixes, anfíbios, aves, 

mamíferos, outros répteis e ovos (Greene, 1997). Diferentes artifícios são utilizados pelas 

serpentes para capturar suas presas, como a constrição muscular ou a inoculação de toxinas 

que são utilizadas tanto para imobilização, morte e digestão da presa, quanto para defesa 

contra predadores (Kardong, 1983; Mebs, 1999). As serpentes podem apresentar atividade 

predominantemente noturna ou diurna, entretanto, o padrão de atividade pode variar 

conforme a disponibilidade de alimento, os períodos do ciclo reprodutivo e a busca por locais 

para desovar ou parir (Salomão et al., 1995; Sazima, 1991; Marques & Sazima, 2003; 

Gibbons & Slemlitsch, 1987; Reinert, 1993). 

A presença de secreções tóxicas pode estar associada a diferentes dentições que 

auxiliam na inoculação do veneno. Quatro tipos de dentições podem ser observadas em 

serpentes: áglifa, opistóglifa, proteróglifa e solenóglifa (Klemmer, 1968; Melgarejo, 2003; 

Vidal, 2002). As dentições proteróglifa e solenóglifa estão presentes em serpentes de famílias 

que possuem maior importância médica, uma vez que o veneno é altamente tóxico para os 



11 

 

seres humanos (Frezzatti & Silveira, 2011; Warrel, 2004). Particularmente, a dentição 

solenóglifa está presente em serpentes da família Viperidae e este tipo de dentição é 

composto por um par de presas caniculadas retráteis que se comunicam diretamente com a 

glândula de veneno (Greene, 1992). Em virtude deste mecanismo, serpentes desta família são 

capazes de inocular grande quantidade de veneno (Greene, 1992, 1997). As serpentes podem 

realizar caça ativa, na qual se locomovem em busca de suas presas em meio ao substrato 

(Bernarde & Kokobum, 2000; Sazima & Marques, 2007), ou realizam a caça por espreita que 

é comumente realizada pelas serpentes que compõem a família Viperidae (Cardoso, 2011; 

Sazima, 1992; Turci & Miranda, 2009). 

  Família Viperidae 

A família Viperidae é subdividida em três subfamílias: Azemiopinae, Viperinae e 

Crotalinae (McDiarmid et al., 1999; Pyron et al., 2011). A subfamília Crotalinae é um grupo 

monofilético e apresenta como sinapomorfia a fosseta loreal, orifício localizado entre o olho 

e a narina, que consiste em um órgão termossensível (Figura 1) (Kraus, 1996). Os terminais 

das células presentes na fosseta loreal se projetam para o teto óptico no mesencéfalo. Desta 

forma, estas serpentes são capazes de combinar os sinais visuais aos sinais infravermelhos 

(Goris, 1995; Moiseenkova et al., 2003; Newman & Hartline, 1982). A capacidade de 

percepção de pequenas alterações de temperatura pela fosseta loreal, somado ao 

processamento das informações das moléculas odoríferas pelo órgão de Jacobson, situado no 

céu da boca, auxilia na detecção de presas independentemente das condições de luminosidade 

do ambiente (Franco, 2003; Van Dyke & Grace, 2010).  

 

Figura 1. Fotografia da cabeça de Bothrops jararaca, com destaque para a fosseta loreal (seta vermelha). 

Foto: Otávio Marques  
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A subfamília Crotalinae possui 21 gêneros descritos, incluindo os gêneros Crotalus e 

Bothrops (Uetz et al., 2020) As espécies que compõem estes gêneros são responsáveis pela 

maioria dos acidentes ofídicos no Brasil por conta da produção de peçonha altamente tóxica, 

elaborado mecanismo de inoculação de veneno e a ampla distribuição geográfica (Azevedo-

Marques, 1992; Melgarejo, 2003; Warrel, 2004).  

As serpentes do gênero Crotalus são popularmente conhecidas como cascavéis, e a 

principal característica que diferencia este gênero dos demais é a presença de um chocalho 

na ponta da cauda, que aumenta de tamanho a cada troca de pele e produz um som 

característico (Campbell & Lamar, 1989). Serpentes do gênero Crotalus são encontradas 

desde o Canadá até a América do Sul (Fitch, 1970), e no Brasil são representadas por apenas 

uma espécie: Crotalus durissus (França & Araújo, 2006). Esta espécie é subdividida em cinco 

subespécies encontradas em regiões semiáridas, áreas desmatadas, áreas abertas e/ou 

cerrados do Brasil (Figura 2): C. d. cascavella, no nordeste, C. d. collilineatus, nas regiões 

sudeste e centro-oeste, C. d. ruruima, nos cerrados do estado de Roraima, C. d. marajoensis, 

exclusiva da Ilha de Marajó, no norte do Brasil e C. d. terrificus, encontrada nas regiões sul, 

sudeste e centro-oeste do Brasil (Bastos et al., 2005; Benicício & Martins, 2018; Fiorillo et 

al., 2020; Ferri, 1992; Freitas, 2003; Melgarejo, 2003; Vanzolini & Calleffo, 2002; Sawaya 

et al., 2008). Estas serpentes são pouco ágeis, possuem porte robusto e podem atingir até 160 

cm (Melgarejo, 2003). São ativas durante todo o ano, mas os machos podem apresentar um 

pico de atividade entre abril e junho devido a temporada de acasalamento (Sawaya et al., 

2008; Tozetti & Martins, 2013), são vivíparas e geram entre 6 e 22 filhotes (Melgarejo, 2003). 

Tanto indivíduos adultos quanto filhotes podem realizar caça por espreita (Tozetti, 2006) e a 

base de sua dieta é composta por pequenos roedores como Cavia sp, Rattus sp e Mus sp 

(Salomão et al., 1995). Apresentam hábito predominantemente crepuscular e noturno, são 

terrícolas (Ferri, 1992; Freitas, 2003; Sawaya et al., 2008) e tem como principais predadores 

as aves de rapina (Costa et al., 2014; Specht et al., 2008; Tozetti, 2006).  

As serpentes do gênero Bothrops são popularmente conhecidas como jararacas, 

jararacuçus e cotiaras, e podem ocupar ambientes de florestas tropicais decíduas, cerrados, 

florestas subtropicais de altitude, regiões cultivadas, áreas impactadas, áreas urbanas e 

algumas ilhas (Barbo et al., 2016; Cupo et al., 1990; Fiorillo et al., 2020a; Marques, 2010; 

Marques et al., 2012; Martins et al., 2002; Sazima, 1992). Além da diversidade com relação 

ao ambiente ocupado, as cerca de 40 espécies que compõem este gênero também apresentam 
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uma grande variação com relação ao padrão de coloração, tamanho corporal e dieta (Uetz et 

al., 2020). A serpente Bothrops jararaca ocupa predominantemente áreas florestadas (Figura 

2) (Marques & Sazima, 2004; Ministério da Saúde, 2001). São vivíparas, e geram entre 12 e 

18 filhotes que nascem em meio à estação chuvosa (Almeida-Santos, 2005; Marques & 

Sazima, 2001; Marques & Sazima, 2004; Sazima, 1992). Assim como as cascavéis, serpentes 

do gênero Bothrops tem como principais predadores as aves de rapina (Costa et al., 2014; 

Tozetti, 2006).  

 

Figura 2. Distribuição geográfica de C. durissus (acima) e B. jararaca (abaixo) no Brasil.  

Fonte: Mapas modificados de “Manual de diagnóstico e tratamento de acidentes ofídicos” de Ministério da 

Saúde, 2001. P. 53. Fotos: C. durissus (Mário Sacramento); B. jararaca (Disponível 

em:<calphotos.berkeley.edu>). 

 

Indivíduos da espécie B. jararaca apresentam variação ontogenética da dieta e de 

aspectos da ecologia comportamental, diferente de C. durissus (Andrade & Abe, 1999; 

Marques et al., 2001; Zelanis et al., 2010; Tozetti & Martins, 2008). Os indivíduos filhotes de 

B. jararaca ocupam predominantemente o estrato arborícola e predam animais ectotérmicos, 

como anfíbios anuros, que são atraídos pelo engodo caudal (Hartmann, 2005; Hartmann, 

Hartmann, & Giasson, 2003; Sazima, 1992; Sazima,1991). Nesta fase da vida serpentes desta 

espécie apresentam a ponta da cauda com tonalidade amarelada ou esbranquiçada (Figura 3) 

(Sazima, 1992; Sazima, 2006) e realizam movimentos que remetem a larvas, com o objetivo 

de atrair os anuros que fazem parte da sua dieta, como Hyla sp., Ololygon fuscovarius e 

Physalaemus sp. (Hartmann et al., 2003, 2009; Sazima, 1992). Na fase adulta, as serpentes B. 

jararaca perdem o engodo caudal,   passam a ocupar o estrato terrestre e, ocasionalmente, o 

estrato arbóreo (Martins et al., 2001). Alterações substanciais também são observadas no 

padrão alimentar da espécie, que quando adultas predam roedores como Nectomys sp, Rattus 
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sp, e Bolomys sp (Antunes et al., 2010; Sazima & Haddad, 1992; Sazima, 1992; Fiorillo et al., 

2020a). Além disso, indivíduos adultos apresentam padrão de atividade predominantemente 

noturno (Fiorillo et al., 2020a;  Martins et al., 2001), enquanto os filhotes podem estar ativos 

tanto à noite, quanto durante o dia (Hartmann, 2005; Hartmann, Hartmann & Giasson, 2003). 

Estas mudanças ontogenéticas dos itens alimentares de B. jararaca devem estar associadas 

com alterações da composição do veneno (Antunes et al, 2010; Andrade & Abe, 1999), locais 

de forrageamento (Mushinsky, Hebrard, & Vodopich, 1982), demanda energética (Nagy, 

2005), restrições fisiológicas e redução da competição trófica entre indivíduos filhotes e 

adultos (Hampton, 2014; Richard & Wainwright, 1995; Robinson et al., 2002).  

 

Figura 3. Filhote de B. jararaca se alimentando de um anfíbio anuro. Nota-se a coloração da ponta da cauda 

mais clara em relação à coloração corporal. 

Fonte: reptiledatabase.reptarium.cz/species?genus=Bothrops&species=jararaca 

 

A diversidade de habitats ocupados pelas diferentes espécies de serpentes Crotalinae, 

bem como as variações ontogenéticas da dieta, do comportamento e do ambiente ocupado, 

podem implicar em adaptações do sistema visual, e variações tanto interespecíficas quanto 

intraespecíficas. O sistema visual é um dos sistemas sensoriais mais importantes para a 

percepção do ambiente em situações que requerem respostas comportamentais rápidas, como 

a fuga de predadores, busca por abrigo, por alimento ou por parceiros para acasalamento 

(Yokoyama, 2002). Aspectos ecológicos e comportamentais adotados pelas espécies de 

serpentes em diferentes fases da vida implicam em diferentes demandas do sistema visual, o 

que pode resultar em variações morfológicas nas estruturas que compõem este sistema 

sensorial. 

  Estruturas Oculares e Morfologia da Retina  

O sistema visual dos animais é responsável por captar e processar as informações 

luminosas do ambiente (Hargrave & McDowell, 1992). Os olhos dos vertebrados apresentam 
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uma série de homologias, e são formados por três camadas de tecido organizadas de forma 

concêntrica (Figura 4). A esclera é a camada mais externa, formada por um tecido rígido e 

fibroso, composto principalmente por fibras colágenas, que fornece sustentação e proteção 

mecânica ao olho. A córnea consiste em uma lente transparente localizada na parte anterior 

do olho que permite a passagem da luz. A camada média ou úvea é formada pela íris, corpo 

ciliar e coroide. A retina, camada mais interna do olho, é um fino tecido neural que faz parte 

do sistema nervoso central, e é formada por uma rede de células nervosas e gliais que captam 

e processam a energia contida nos fótons (Ramón y Cajal, 1983). Em serpentes, as principais 

variações das estruturas oculares estão associadas ao formato da pupila, diversidade de 

células da retina, e ao tamanho relativo do cristalino (Walls, 1942). 

Figura 4. Representação esquemática de corte transversal do olho de serpente. 

Fonte: Modificado de “The vertebrate eye and its adaptive radiation” de G. L. Walls, 1942, 

doi.org/10.5962/bhl.title.7369. 

A retina dos vertebrados é dividida em dez camadas bem definidas compostas por 

núcleos celulares, plexos nervosos e membranas limitantes (Figura 5). Da região mais 

externa, em contato com a coroide, para a região mais interna, em contato com o humor 

vítreo, pode-se listar: 1. Camada do epitélio pigmentado (CEP), formada por células epiteliais 

contendo grânulos de pigmentos responsáveis por uma série de funções fisiológicas vitais 

para a retina, incluindo o aporte de oxigênio, de nutrientes e a ciclagem do cromóforo (Kolb 

et al., 2013); 2. Camada dos fotorreceptores (CF), com os segmentos externos e internos dos 

cones e bastonetes; 3. Membrana limitante externa (MLE), formada pelos prolongamentos 

das células de Müller; 4. Camada nuclear externa (CNE), com os núcleos dos fotorreceptores; 

5. Camada plexiforme externa (CPE), com os axônios dos cones e dos bastonetes, e os 

dendritos das células horizontais e bipolares; 6. Camada nuclear interna (CNI), com os corpos 

das células horizontais, bipolares, amácrinas e de Müller; 7. Camada plexiforme interna 

(CPI), que contém os axônios das células amácrinas e bipolares e dendritos das células 
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ganglionares; 8. Camada de células ganglionares (CCG), com diferentes subpopulações de 

células ganglionares, incluindo as células ganglionares intrinsicamente fotossensíveis 

(ipRGCs), além de uma população de células amácrinas deslocadas; 9. Camada de fibras 

nervosas (CFN), formada pelos axônios das células ganglionares que se unem para formar o 

nervo óptico e se projeta para os centros superiores de processamento visual; 10. Membrana 

limitante interna (MLI), formada pelos prolongamentos das células de Müller. As células de 

Müller possuem uma variedade de funções importantes para os neurônios da retina, como 

fornecimento de nutrientes, eliminação de resíduos neurais, reciclagem de aminoácidos, 

proteção contra excesso de neurotransmissores, síntese de ácido retinoico e controle 

homeostático (Cormack, 2003; Kolb, 2013).  

  Fotorreceptores, fotopigmentos e o início do processamento visual 

O processamento visual na retina dos vertebrados se inicia a partir da captação da 

energia luminosa pelos fotorreceptores da retina externa, que podem ser classificados em 

cones ou bastonetes. Os bastonetes são células mais sensíveis a luz e atuam na visão em 

condições de baixa luminosidade, escotópica. Os cones são células menos sensíveis à luz, 

atuam predominantemente na visão diurna, fotópica, são responsáveis por uma maior 

acuidade visual e pela visão de cores diurna (Bowmaker, 1991; Lamb, 2013; Joselevitch, 

2008). Cones e bastonetes apresentam quatro regiões distintas: segmento externo, segmento 

 

Figura 5. Corte histológico de retina da serpente Philodryas olfersii corado com hematoxilina-eosina com as dez 

camadas características da retina dos vertebrados. CEP, camada o epitélio pigmentado; CF, camada dos 

fotorreceptores; MLE, membrana limitante externa; CNE, camada nuclear externa; CPE, camada plexiforme 

externa; CNI, camada nuclear interna; CPI, camada plexiforme interna; CCG, camada de células ganglionares; 

CFN, camada de fibras nervosas; MLI, membrana limitante interna.  

Fonte: Modificado de “Comparative study of photoreceptor and retinal ganglion cell topography and spatial 

resolving power in dipsadidae snakes” de E. Hauzman et al., 2014, Brain, Behavior and Evolution, p. 197-213. doi: 

10.1159/000365275. 
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interno, núcleo e terminal sináptico (Figura 6) (Ramón y Cajal, 1983). O terminal sináptico 

(Figura 6) é responsável pela transmissão da informação do sinal luminoso para células 

horizontais e bipolares, via liberação de neurotransmissores na camada plexiforme externa 

(Ali & Klyne, 1985). O segmento interno (Figura 6) contém as organelas citoplasmáticas e o 

elipsoide, região próxima à base do segmento externo que possui grande quantidade de 

mitocôndrias (Bowmaker,1991). O segmento externo é formado por discos membranosos 

empilhados, onde estão inseridos os fotopigmentos visuais (Figura 6) (Bowmaker,1991).  

 

 

 

 

 

 

 

Diferentes tipos de fotopigmentos visuais estão presentes em classes distintas de 

fotorreceptores, e são responsáveis pela captação de fótons com determinados comprimentos 

de onda, variando dentro de uma faixa espectral de 300 nm a 700 nm (Bowmaker, 1991). Os 

pigmentos visuais e seu pico de sensibilidade espectral variam entre as espécies e geralmente 

estão associados aos ambientes ocupados (Bowmaker, 1991). Em vertebrados, cinco classes 

de pigmentos visuais são codificados por diferentes genes de opsinas: sws1, sws2, rh1, rh2, 

e lws/mws (Yokoyama, 2000; Yokoyama, 1997; Yokoyama & Yokoyama, 1996) (Figura 7). 

A presença de mais de um tipo de cone na retina, cada um contendo fotopigmento visual 

específico sensível a determinada faixa de comprimentos de onda, somado a uma rede neural 

de processamento pós-receptoral que possibilita a comparação dos sinais gerados pelos 

fotorreceptores, e que se estende da retina até o sistema de processamento superior, no 

cérebro, resulta na sensação de cor (Bowmaker, 1991). 

Figura 6. Representação morfológica das estruturas dos fotorreceptores de serpentes. A, F: cones duplos; B, E: 

cones simples grandes; C, D: cones simples pequenos; G: bastonete longo e H: bastonete curto.  

Fonte: Modificado de “Conquering the cold shudder: the origin and evolution of snakes eyes” de C. L.  Caprette, 

2005.      
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Figura 7. Representação esquemática da relação filogenética entre as opsinas de vertebrados e suas faixas de 

sensibilidade espectral. A opsina sensível a comprimento de onda longo/médio (LWS/MWS) é a mais antiga, 

seguido das opsinas sensíveis a comprimentos de onda curtos do ultravioleta (SWS1) ao violeta (SWS2) e das 

opsinas RH2 e RH1, sensíveis a comprimentos de onda médios, sendo esta última a mais recente na escala 

evolutiva. Fonte: Modificado de “Visual pigments in a living areaa, the Australian lungfish Neoceratodus 

fosteri” de H. J. Bailes et al., 2007, BMC Evolutionary Biology, p 7. 

 

Os fotopigmentos são formados por uma porção proteica, a opsina ou rodopsina, que 

é um receptor de membrana da família dos receptores acoplados à proteína G, ligado 

covalentemente a um cromóforo retinal, derivado da vitamina A (Strader et al., 1994; 

Yokoyama & Starmer, 1996). Ao absorver um fóton, o retinal sofre isomerização da forma 

11-cis para a forma all-trans retinal, e com isso a opsina adquire sua forma ativada (Figura 

8) (McBee et al., 2001; Hargrave & McDowell, 1992). A ativação da proteína desencadeia 

uma série de reações enzimáticas no fotorreceptor, que resulta na redução da concentração 

citoplasmática do monofosfato de guanosina cíclico (GMPc), levando ao fechamento de 

canais de membrana da célula, a consequente diminuição do influxo de íons e a 

hiperpolarização da membrana do fotorreceptor. Esta alteração da polaridade induz uma 

queda na liberação de neurotransmissores na fenda sináptica, de forma que o sinal gerado por 

estes neurônios de primeira ordem é então transmitido para os neurônios de segunda ordem, 

na camada nuclear interna. O sinal visual segue sendo transmitido verticalmente pela retina, 

através das células bipolares, para a camada de células ganglionares, cujos axônios conduzem 

a informação através do trato retino-hipotalâmico aos centros superiores de processamento 

visual. Modulações laterais da transmissão dos sinais ocorrem por meio das células 

horizontais, localizadas no extremo distal da CNI, próximas à camada plexiforme externa, e 

das células amácrinas, localizadas na porção proximal da CNI, próximas à camada 

plexiforme interna (Bowmaker, 1991; Kawamura, 1993). 
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Figura 8. Representação esquemática do segmento externo de um bastonete (à esquerda) e opsinas (magenta) 

acopladas aos seus discos membranosos bilipídicos (abaixo e à direita). Cada opsina é formada por uma proteína 

transmembrânica e um comóforo, o retinal. 

Fonte: De “The organization of the retina” de H. Kolb, Fernandez, & Nelson, 2013, http://webvision.org.es/wp-

content/uploads/2014/06/rhodop12.jpg. 

 

  Células Ganglionares e o Poder de Resolução Espacial 

Diferentes tipos de células ganglionares são responsáveis pelo processamento de 

componentes da cena visual, como por exemplo, variações de brilho, de matiz, de forma e 

tamanho dos objetos, além de aspectos do movimento, como direção e velocidade (Kolb et 

al., 2013; Nelson, 2013). Uma pequena subpopulação de células ganglionares são 

intrinsecamente fotossensíveis, as ipRGCs (intrinsically photosensitive retinal ganglion 

cells), devido a presença do fotopigmento melanopsina, e estão envolvidas no processamento 

de informação luminosa para gerar uma série de respostas à luz, como controle do ritmo 

circadiano, reflexo pupilar (Berson et al., 2002), e também participam nas vias de 

processamento visual, incluindo a percepção de cores (Lucas et al., 2020).  

Com a utilização da técnica de coloração de Golgi, Ramón y Cajal (1983) classificou 

uma grande variedade de células ganglionares de alguns vertebrados, como sapos e cães, com 

base na sua morfologia, extensão do corpo da célula e pelo tamanho e estratificação da árvore 

dendrítica na camada plexiforme interna (Ramón y Cajal, 1983 apud Kolb et al., 2013). Em 

primatas, as variações morfofisiológicas de células ganglionares são bem conhecidas, assim 

como as vias de processamento da informação visual. Os axônios das células ganglionares 

se projetam para o núcleo geniculado lateral (NGL) que por sua vez, é composto por seis 

camadas que dão origem a três vias principais de processamento visual denominadas 

magnocelular, parvocelular e koniocelular (Hendry & Yoshioka, 1994). Células ganglionares 
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pequenas (midget) estão conectadas à via parvocelular e apresentam baixa sensibilidade ao 

contraste e ao movimento, o que resulta em respostas lentas e de longa duração. Atuam na 

visão de cores pela oponência vermelho e verde através dos cones L e M e possuem alta 

resolução espacial devido ao menor tamanho do seu campo receptivo em relação aos campos 

receptivos magnocelulares (Livingstone & Hubel, 1987). As células ganglionares grandes 

(parasol) se conectam à via magnocelular e atuam a partir de respostas fásicas. Estas células 

geram respostas rápidas a estímulos de alta frequência temporal, sendo sensíveis ao 

movimento e ao contraste de luminância em baixas frequências espaciais. Entretanto, 

apresentam campos receptivos grandes, que geram baixa resolução espacial (Kolb et al., 

2013; Dacey et al., 2003). Já as células ganglionares biestratificadas conectam-se à via 

koniocelular e possuem moderada resolução espacial, alta resolução ao estímulo em 

movimento e velocidade de condução intermediária. Seus campos receptivos recebem 

informações dos cones S, com a característica de oponência azul/amarelo (Van Essen, 1992).  

O número de fotorreceptores geralmente é muito maior em relação aos de células 

ganglionares da retina. Deste modo, existe uma convergência da camada de fotorreceptores 

para a das células ganglionares, e como  consequência, as células ganglionares recebem 

informações resultantes da somação espacial dos fotorreceptores via sinais transmitidos 

verticalmente pelas células bipolares, e modulados lateralmente pelas células horizontais e 

amácrinas (Joselevitch, 2008; Kaplan et al., 1990). As células ganglionares transmitem as 

informações das vias visuais por longas distâncias por meio de potenciais de ação, até os 

centros visuais no cérebro, onde as informações são retransmitidas e integradas com outros 

canais de processamento de informações (Joselevitch, 2008; Masland & Howard, 2001). 

Desta forma, a densidade de células ganglionares é um fator limitante para o poder de 

resolução espacial do olho. Diversos estudos demostraram que a capacidade de resolução 

espacial pode ser estimada a partir da distância focal do olho e do pico de densidade das 

células ganglionares (Coimbra et al., 2012; Coimbra et al., 2009; Coimbra et al., 2006; Collin, 

2008; Fernández-Juricic et al., 2011; Hart, 2012; Coimbra et al., 2012; Hauzman et al., 2014). 

Mesmo com a presença de diferentes subpopulações de células ganglionares na retina, nem 

todas envolvidas no processamento da resolução espacial, a comparação das estimativas da 

acuidade visual obtidas a partir de dados anatômicos se mostra consistente com os valores 

obtidos a partir de medidas eletrofisiológicas e comportamentais para muitas espécies de 

vertebrados (Arrese et al., 2000; Hemmi & Mark, 1998; Reymond, 1987). 
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  Especializações da Retina  

Geralmente a distribuição das células da retina não é homogênea e apresenta regiões 

específicas de maior densidade celular, as chamadas áreas de especializações (Hughes, 

1977). As especializações têm importantes implicações funcionais, uma vez que podem estar 

alinhadas com determinados componentes da cena visual, e aspectos específicos do ambiente 

ocupado pelas espécies, e devem auxiliar, por exemplo, na identificação de predadores ou de 

presas em certas áreas do campo visual (Moore et al., 2017; Fernández-Juricic et al., 2011). 

Diferentes especializações da retina foram descritas para um grande número de 

vertebrados. A faixa visual (Figura 9) é uma especialização caracterizada por uma área 

alongada de maior densidade de células que pode se estender ao longo do eixo vertical ou 

mais comumente, ao longo do eixo horizontal da retina (Brown, 1969; Fernández-Juricic et 

al., 2011; Hughes, 1977). Em geral, esta especialização pode ser observada em animais que 

ocupam ambientes de campo aberto, sem obstrução do campo visual pela vegetação, de forma 

que a faixa visual fica alinhada com a linha do horizonte, como observado no porco-do-mato 

(Pecari tajacu) (Costa et al., 2020) (Figura 9), ou em animais que habitam intermediações 

entre terra e água, como a tartaruga-de-orelha-vermelha (Trachemys scripta elegans) 

(Grötzner et al., 2019). A faixa horizontal permite, portanto, uma visão panorâmica do 

ambiente sem a necessidade da movimentação da cabeça (Lisney et al., 2013).  

 

 

Figura 9. À esquerda, mapa topográfico de células da CCG da retina do porco-do-mato (Pecari tajacu). 

Observa-se uma faixa visual horizontal formada por uma alta densidade celular. O disco branco representa a 

posição do nervo óptico na retina. N, nasal; T, temporal.  

Fonte: “Ganglion cells and displaced amacrine cells density in the retina of the collared peccary (Pecari tajacu)” 

de Costa et al., 2020, PLOS One, p. 11. 

À direita, porco-do-mato Pecari tajacu em um ambiente de campo aberto.  

Fonte: www.flickr.com/21rea21/atthewall/31949192570. 

 

Uma segunda especialização é a area centralis, que consiste em uma região de maior 

densidade de células disposta de forma concêntrica, e apesar da sua nomenclatura, esta 
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especialização pode estar posicionada em diferentes locais além da retina central, incluindo 

na região temporal, nasal, ventral ou dorsal (Figura 10) (Collin, 1999; Ito & Murakami, 1984; 

Mass & Supin, 2003). A area centralis pode apresentar funções distintas dependendo da 

composição de neurônios e sua localização na retina, como para detectar objetos em 

movimento ou estáticos, próximos ou distantes, além de contribuir para a identificação em 

maior resolução de um objeto de interesse no campo de visão (Fukuda & Stone,1974; Rowe 

& Stone,1980; Tyrrell et al., 2015). Esta especialização pode ser encontrada frequentemente 

em espécies arborícolas que ocupam ambientes florestados como o macaco-rhesus (Macaca 

mulatta) (Figura 10) (Perry & Cowey, 1985). Entretanto, alguns animais terrícolas também 

podem apresentar uma area centralis, como foi observado na serpente parelheira (Philodryas 

patagoniensis) (Hauzman et al., 2014).  

 

 

Figura 10. À esquerda, mapa de linhas das células da CCG da retina do macaco-rhesus (Macaca mulatta) com 

as linhas delimitando a sua distribuição de forma concêntrica com maior densidade caracterizada por uma area 

centralis na região central da retina. T, temporal; V, ventral.  

Fonte: De “The ganglion cell and cone distributions in the monkey’s retina: Implications for central 

magnification factors” de H. V. Perry & A. Cowey, 1985, Vision Research, p. 1797. 

À direita, macaco-rhesus (Macaca mulatta) em um ambiente florestado.  

Fonte: www.treknature.com/gallery/photo244941.htm. 

 

Variações ontogenéticas da região de localização da area centralis foram descritas 

nos peixes Champsocephalus gunnari e Acanthopagrus butcheri, e parecem estar associadas 

a mudanças no uso do ambiente e comportamento ao longo da vida dos animais (Figura 11) 

(Miyazaki et al., 2011; Shand et al., 2000). Em jovens de C. gunnari a area centralis está 

localizada na retina temporal, entretanto, em indivíduos adultos, esta especialização é 

deslocada para a porção ventro-temporal da retina (Figura 11A). Estas variações podem 

favorecer o campo de visão para a observação de presas e predadores em diferentes locais do 

ambiente aquático ocupados por jovens e adultos. Durante os primeiros anos de vida estes 

peixes ocupam as águas rasas do ambiente pelágico e a area temporal pode favorecer o 
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campo de visão frontal para a observação das suas presas. Ao longo de seu desenvolvimento, 

a mudança na região de maior densidade de células na retina deve favorecer o campo de visão 

frontal e superior, e beneficiar a captura de presas maiores no ambiente bentônico ocupado 

por adultos (Miyazaki et al., 2011). De maneira semelhante, filhotes de A. butcheri se 

alimentam de plânctons na superfície da água e apresentam uma area centralis na região 

temporal ou dorso-temporal na retina, enquanto na fase adulta, passam a se alimentar de 

presas maiores que ocupam predominantemente o fundo do ambiente aquático, e nesta fase 

da vida a area centralis é deslocada para a região dorsal da retina (Figura 11A) (Shand et al., 

2000). 

 

Figura 11.  Mapas topográficos de células da CCG das retinas do peixe C. gunnari (A) e A. butcheri (B) com 

o deslocamento da area em relação a variação ontogenética ecológica e comportamental. A. Acima: area 

localizada na retina temporal de indivíduos jovens de C. gunnari. Abaixo, area localizada na região ventral-

temporal da retina em indivíduos adultos de C. gunnari. Barras de escala: 1mm. Fonte: De “The position of the 

retinal area centralis changes with age in Champsocephalus gunnari (Channichthyidae), a predatory fish from 

coastal Antarctic waters” de T. Miyazaki et al., 2011, Polar Biology, p. 1117-1123.  Fonte das imagens: Filhote: 

disponível em: fishesofaustralia.net.au/home/species/4878; Adulto: disponível em: 

fishesofaustralia.net.au/Images/Image/ChamsocephalusGunnariJulianGutt.jpg 

B. Acima: area localizada na região dorso-temporal da retina de indivíduos filhotes de A. butcheri. Abaixo, 

area localizada na retina dorsal de indivíduos adultos de A. butcheri. O disco preto representa a posição do 

nervo óptico na retina. Fonte: De “Variability in the Location of the Retinal Ganglion Cell Area Centralis Is 

Correlated with Ontogenetic Changes in Feeding Behavior in the Black Bream, Acanthopagrus butcheri 

(Sparidae, Teleostei)” de J. Shand et al., 2000, Brain Behavior and Evolution, p. 187-187. 

 Fonte das imagens, Filhote: disponível em rivers.dwer.wa.gov.au/species/acanthopagrus-butcheri/. Adulto: 

disponível em: Fishes of Australia. Densidade = 100x cells/mm². D, dorsal; T, temporal. 

 

Alguns animais possuem uma terceira especialização, a fóvea (Walls, 1942), que se 

caracteriza por uma invaginação profunda da retina (Figura 12), com o deslocamento lateral 

das camadas internas, inclusive das células ganglionares, para favorecer o acesso da luz 

diretamente aos fotorreceptores (Walls, 1942). Geralmente esta especialização se localiza no 

interior de uma area. Diferentes tipos de fóveas são encontradas nas retinas de primatas 
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(Bringmann et al., 2018; Perry & Cowey, 1985), aves (Potier et al., 2017), lagartos (Barbour 

et al., 2002; Mathges et al., 2020; Sannan et al., 2018), e alguns peixes (Easter, 1992; 

Litherland et al., 2009; Locket, 1985). 

 

Figura 12. Corte histológico corado com hematoxilina-eosina destacando a fóvea da retina da ave Halcyon 

sancta. Barra de escala: 200 μm. 

Fonte: De “Some observations on the visual optics of kingfishes (Aves, Caraciformes, Alcedinidae)” de M. K. 

Moroney & J. D. Pettigrew , 1987, J. Comp. Physiol., p, 140. 

   A Retina de Serpentes  

As serpentes apresentam inúmeras adaptações do sistema visual, relacionadas com a 

ecologia e aspectos comportamentais das espécies. A diversidade de ambientes ocupados, 

dieta, estratégias de caça e os padrões de ritmo circadiano podem refletir diferentes 

adaptações do sistema visual, tanto na anatomia externa do olho: sua forma, tamanho, 

posicionamento e tipo de pupila (Brischoux et al., 2010; Malmstrom, 2006; Scartozzoni, 

2005), quanto na morfologia de estruturas mais internas, como na retina, que apresenta 

grande variabilidade dos tipos de fotorreceptores, e no pico de sensibilidade espectral de suas 

opsinas (Walls, 1942; Underwood, 1967; Caprette et al., 2004; Davies et al., 2009; Gower et 

al., 2019; Hauzman, 2020; Hauzman et al., 2017; 2019; Katti et al., 2019; Schott et al., 2016; 

Sillman et al., 1997, 1999, 2001; Simões et al., 2015, 2016; Bittencourt et al., 2019), e na 

densidade e distribuição dos neurônios (Wong, 1989; Hart et al., 2012; Hauzman et al., 2014).  

A retina da maioria dos vertebrados possui fotorreceptores do tipo cone e bastonete, 

sendo esta denominada “retina duplex”. Entretanto, as serpentes podem apresentar diferentes 

configurações com relação aos tipos de fotorreceptores, e essa variação está relacionada com 

padrão de atividade diária e história evolutiva das espécies (para revisão ver Hauzman, 2020). 

Nas retinas de serpentes noturnas, a grande maioria dos fotorreceptores são bastonetes, 

somados a duas ou três classes morfológicas de cones (Hauzman et al., 2017; Hauzman et 

al., 2014; Sillman et al., 1999; Underwood, 1968; Sillman et al., 2001). Por outro lado, em 

espécies diurnas do grupo Caenophidia foram descritas retinas de apenas cones (Caprette et 

al., 2004; Hart et al., 2012; Hauzman et al., 2014, 2017; Schott et al., 2016; Sillman et al., 

1997; Walls, 1942).  
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As diferentes classes morfológicas de fotorreceptores da retina externa estão 

associadas aos fotopigmentos sensíveis a diferentes comprimentos de onda. Três genes de 

pigmentos visuais são expressos em fotorreceptores de serpentes: rh1, sws1 e lws 

(Bhattacharyya et al., 2017; Bittencourt et al., 2019; Davies et al., 2009; Gower et al., 2019; 

Hart et al., 2012; Hauzman, 2020; Hauzman et al., 2014, 2017; Simões et al., 2016). O gene 

rh1 é geralmente expresso em bastonetes e tem a rodopsina como fotopigmento visual, com 

pico de absorção espectral (λmax) em cerca de 500 nm. Os genes sws1 e lws são geralmente 

expressos em cones e traduzem respectivamente, opsinas sensíveis a comprimentos de onda 

curtos, do ultravioleta (UV) ao violeta, com λmax entre 360 nm e 440 nm, e opsinas sensíveis 

a comprimentos de onda médios e longos, na faixa do verde e amarelo, com λmax entre 510 

nm e 560 nm (Yokoyama, 2008). A perda dos genes rh2 e sws2 nas serpentes ancestrais deve 

estar associada ao hábito predominantemente noturno e/ou fossorial (Davies et al., 2009; 

Emerling, 2017; Hauzman, 2020; Schott et al., 2016; Schott et al., 2018; Simões et al., 2015). 

Em serpentes da família Viperidae, B. jararaca e C. d. terrificus, as retinas 

apresentam predominância de bastonetes, com o fotopigmento RH1, além de três grupos de 

cones, cones simples pequenos, com o fotopigmento SWS1, e λmax estimado na faixa do UV 

(~360 nm), e dois grupos de cones, simples e duplos, com o fotopigmento LWS e 

λmax estimado em ~555 nm (Bittencourt et al., 2019). Gower e colaboradores (2019) 

analisaram a morfologia da retina das serpentes viperídeas C. durissus e Echis coloratus, a 

partir de montagens planas de metade de uma retina de cada espécie. Foi observado que 

ambas as espécies apresentam alta densidade de bastonetes, e dois grupos de cones marcados 

com diferentes anticorpos anti-opsinas, cones UV e cones L/M.  

Os estudos conduzidos até o momento demonstram que as especializações das retinas, 

os tipos de fotorreceptores e os picos de sensibilidade espectral das opsinas, apresentam 

grande variação em serpentes, e podem estar associados a caracteres ecológicos e 

comportamentais das espécies. Poucos estudos foram realizados a respeito da densidade e 

topografia de células da retina de serpentes (Wong, 1989; Hart et al., 2012; Hauzman et al., 

2014, 2018), e nenhum estudo descrito na literatura abordou estes aspectos morfológicos em 

retinas íntegras de serpentes da família Viperidae. Liu e colaboradores (2012) descreveram a 

relação entre a anatomia dos olhos e a diversidade ecológica de serpentes colubrídeas, como 

o uso de habitat e padrão de atividade. Neste estudo foi sugerido que serpentes arborícolas 

diurnas estão expostas a predadores que podem surgir de todas as direções e, por esta razão, 

apresentam olhos maiores em comparação com serpentes terrestres e semiaquáticas, mais 
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sujeitas a predação vinda de cima. Estes dados corroboram os achados do estudo comparativo 

de distribuição de células em retinas de serpentes colubrídeas diurnas do gênero Philodryas, 

que apresentaram divergências nos tipos de especializações da retina, refletindo os diferentes 

habitats ocupados. A retina da espécie arborícola Philodryas olfersii apresenta uma faixa 

visual, que pode estar relacionada com a locomoção e forrageamento no ambiente arbóreo e 

a visualização de potenciais predadores localizados no mesmo nível da serpente. Por outro 

lado, na espécie terrícola, Philodryas patagoniensis, uma area centralis localizada na retina 

ventral deve estar associada com a visualização de predadores vindos de cima (Hauzman et 

al., 2014). Estes poucos estudos demonstram como aspectos morfológicos das retinas estão 

associados com diferentes aspectos ecológicos e comportamentais das serpentes, e apontam 

para a necessidade de mais estudos para abranger a riqueza de espécies do grupo.  

 

2.Conclusões 

 As análises de densidade de fotorreceptores das retinas de B. jararaca e de C. 

durissus mostraram a predominância de bastonetes, que compõem cerca de 90 a 95% da 

população de fotorreceptores. Entretanto, foi constatada diferença quanto à densidade de 

cones entre as duas espécies, o que pode estar associado com a diferença de uso de habitat, 

uma vez que C. durissus, com maior densidade e proporção de cones, ocupa campos abertos, 

com maior luminosidade, enquanto B. jararaca, com menor densidade de cones, ocupa 

preferencialmente ambientes florestados, com menor luminosidade.  

 A comparação dos resultados de distribuição de células nas retinas em adultos e 

filhotes de B. jararaca e C. durissus corroboram a hipótese deste estudo, de que mudanças 

ontogenéticas da ecologia e comportamento de B. jararaca estariam associadas com 

mudanças na organização dos neurônios das retinas desta espécie, mas não em C. durissus. 

 Os mapas topográficos de cones e de bastonetes em indivíduos adultos de B. jararaca 

mostraram distribuição em forma de faixa visual, que deve proporcionar melhor visão 

panorâmica do ambiente, e favorecer a busca ativa por roedores. Filhotes de B. jararaca 

apresentaram maior densidade de bastonetes na retina dorsal, que deve proporcionar maior 

sensibilidade e possibilidade de captação de fótons vindos do campo visual inferior em 

condição de baixa luminosidade. Por outro lado, a maior densidade de cones na retina ventral 

deve proporcionar melhor visão do campo superior em condições de maior luminosidade, e 

possivelmente favorecer a observação de predadores aéreos. Adultos e filhotes de C. durissus 

apresentam maior densidade de bastonetes na região dorsal das retinas, que deve auxiliar na 
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percepção de objetos no solo, em condições de baixa luminosidade, e os cones apresentaram 

distribuição em faixa horizontal, favorecendo a visão panorâmica do ambiente de campo 

aberto em condições de maior luminosidade.  

 A população de cones é dominada por cones L/M (simples e duplos) e, portanto, os 

mapas topográficos mostraram distribuição semelhante àquela descrita para cones totais nas 

duas espécies.  

 Em ambas as espécies, os mapas de cones S apresentaram uma distribuição difusa ou 

area centralis anisotrópica com maior densidade na região central e ventral da retina, que 

deve favorecer a percepção de fótons com comprimentos de onda na faixa do UV vindos do 

campo de visão superior. A maior densidade de cones S em retinas de C. durissus pode estar 

associada com maior demanda para observação de predadores aéreos, devido a maior 

susceptibilidade em áreas abertas em relação aos ambientes florestados ocupados por B. 

jararaca. 

 A densidade média de células da CCG foi semelhante entre as duas espécies, e foi 

menor em retinas de adultos comparado aos filhotes, devido ao aumento da área da retina.  

 A distribuição de células da CCG de C. durissus e de adultos de B. jararaca revelou 

uma área de maior densidade se estendendo ao longo do eixo nasal-temporal. Esta 

distribuição que favorece a visualização do campo visual de forma panorâmica, deve oferecer 

vantagens adaptativas para serpentes que forrageiam tanto em áreas abertas quanto em 

ambientes florestados. O pico de densidade na região temporal das retinas, que se projeta 

para o campo de visão frontal, deve favorecer o comportamento de bote para caça ou defesa. 

Por outro lado, em filhotes de B. jararaca, a maior densidade de células da CCG na região 

ventral das retinas pode estar associada com o comportamento de caça por espreita, e a maior 

possibilidade de observação de predadores aéreos em meio ao estrato arbóreo, ocupado nesta 

fase da vida. 

 A estimativa da acuidade visual foi menor em B. jararaca com cerca de 2,3 cpg, em 

relação ao observado para C. durissus, com valor estimado em cerca de 2,9 cpg. Se esta 

diferença se reflete ou não em diferenças comportamentais significativas é uma questão em 

aberto, cuja resposta depende, de análises comportamentais necessárias para sua 

confirmação. 
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