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Carta de presentacion

Estimado director de la revista Archivos de la SEO, remito un articulo titulado Curiosidades
acerca del ojo de los invertebrados, en la que se recogen varios hechos muy llamativos acerca
de los ojos de caracoles e insectos. Esta revisidn es producto de la fusién de cuatro articulos
qgue habian sido enviados a la seccidn histérica, y que fueron rechazados en el proceso de
reordenacién que estd siguiendo la revista.

Algunas de las adaptaciones que se describen ojos podrian tener aplicacién en el futuro en el
campo de la medicina y la ingenieria y desde luego nos ayudan a entender mejor el
funcionamiento del ojo humano al que dedicamos nuestra vida profesional. Esperamos
encuentre la revision de interés para ser publicada en su revista.

Un saludo.

Julio Gonzalez Martin-Moro
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La sorprendente capacidad regenerativa del ojo del caracol y otros modelos de

regeneracion ocular

No es infrecuente que un paciente afecto de un glaucoma terminal nos pregunte si existe
algiin método capaz de regenerar su nervio optico. Aungue actualmente la respuesta a esta
pregunta es un contundente no, lo cierto es que existen algunos vertebrados capaces de
regenerar buena parte de los tejidos oculares. Esta capacidad es ain més llamativa en los
invertebrados, que en algunos casos son capaces de regenerar por completo el 6rgano de la

vision o incluso buena parte de su sistema nervioso central.

Todos los seres vivos son capaces de regenerar en distintos grados sus tejidos. Dentro de
los vertebrados, los animales dotados de una mayor capacidad regenerativa son
probablemente los anfibios. Desde finales del siglo XIX se sabe que los anfibios caudados
(tritones y salamandras), son capaces de regenerar miembros completos e incluso en
algunas especies la retina y el cristalino. (1) Este proceso es por completo distinto del que
tiene lugar en los mamiferos, pues la regeneracion del cristalino, no se produce a partir de
las células epiteliales cristalinianas, sino que se produce a través de un proceso de

transdiferenciacion a partir de la porcion dorsal del iris.(1)

Algunos invertebrados estan dotados de capacidades regenerativas, incluso superiores. Los
caracoles, no sélo son capaces de regenerar tejidos oculares sino incluso el 6rgano
completo. Poseen ojos situados en el extremo distal de unos apéndices moviles. (Figura 1)
Se trata de ojos poco desarrollados, pues el sentido méas desarrollado en estos animales es el
olfato.. Desde el punto de vista anatomico se trata de 6rganos relativamente sencillos, pero

bastante mas evolucionados que los de sus parientes las lapas. Las lapas poseen 0jos en
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foseta, en tanto que los ojos de los caracoles son globos oculares en el sentido estricto del

término.

Cuando se amputa la porcion distal del tentculo superior, se pone en marcha un proceso
que lleva a la formacion de un nuevo ojo, generalmente de menor tamafio que le previo. El
proceso dura unos 25 dias y reproduce la embriogénesis del ojo, pues se inicia con la
invaginacion del epitelio sobre la porcion distal del mufidn. Estas células epiteliales
invaginadas, por un proceso de transdiferenciacion generan el cristalino y la retina.(2) Una
vez que la retina ha madurado, emite las prolongaciones nerviosas que constituiran el nuevo
nervio optico. Aunque el proceso ha sido estudiado con detalle en los caracoles marinos de
la familia Ampullariidae, (3) todavia se desconoce si el nervio dptico que parte del nuevo
globo ocular conecta con la porcion distal del nervio 6ptico lesionado o si lo hace
directamente con el ganglio cerebral. Se cree que es necesaria la presencia del nervio éptico
para ponerlo en marcha, y que la aparicion de una corriente eléctrica gobierna el

proceso.(4)

Aunque el caracol posee un ojo en cdmara, anatdbmicamente similar al humano lo cierto es
que su origen embriologico es completamente diferente. El ojo de los moluscos se genera a
partir del ectodermo externo, que se invagina hasta formar la copa dptica. Esta diferencia
condiciona que el ojo del caracol no sea un derivado neuroectodérmico y hace dificilmente

exportable este modelo al ser humano.

A pesar de todas estas limitaciones los caracoles constituyen uno de los modelos de
regeneracion ocular méas intensamente estudiados. De hecho recientemente en la mision

espacial, los astronautas rusos comprobaron que la falta de gravedad no influye de forma
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notable en la capacidad del caracol comun (Helix lucorum) para regenerar el globo

ocular.(5)

éPor qué los ojos de los insectos voladores no son esféricos? Forward flight

pattern.

Los ojos compuestos de los invertebrados ofrecen una variedad morfolégica mucho mayor
que la que podemos encontrar en los ojos de los vertebrados. Existen tres tipos basicos de
0jos compuestos, 10s 0jos compuestos por aposicion, por superposicion y por superposicion
neural. Pero incluso dentro de cada uno de estos grupos la variedad de disefios es

sorprendente.(6-8)

Por poner un ejemplo, a pesar de tratarse de animales similares, los ojos de los grillos y
saltamontes son totalmente distintos. Los grillos tienen ojos compuestos por aposicion de
forma méas o menos esférica, o en todo caso elongados en sentido horizontal (Figura 1), en
tanto que langostas y saltamontes estan dotados de ojos compuestos por aposicion de forma

eliptica (Figura 1).

El ojo de los grillos es alargado en sentido horizontal porque de este modo es capaz de
incrementar la resolucion en el plano horizontal, en el que tiene lugar toda su actividad.
Seria una solucion analoga al desarrollo de la estria visual presente en los vertebrados que
viven en espacios abiertos. Esta estructura se debe a la presencia de una mayor densidad de
células ganglionares en el meridiano horizontal. Es por lo tanto una especie de fovea lineal,
y estéa presente en la retina de aquellos animales que viven en espacios abiertos, en los que

por lo general los estimulos visuales de interés se centran en el horizonte.(9, 10)



O©CO~NOOOTA~AWNPE

Este disefio no es universal. Las libélulas que cazan en vuelo a gran velocidad, presentan
ojos esféricos, muy voluminosos y orientados hacia adelante con un amplio campo visual
binocular. Sin embargo en abejas, avispas y mariposas es comun encontrar 0jos compuestos
elongados en sentido vertical.(Figura 2) Esta forma se cree que esta relacionado con el
vuelo. Es el denominado “forward flight pattern”.(6) Se sabe que la velocidad a la que un
objeto se desplaza en la retina no sélo es proporcional a la velocidad a la que se desplaza el
animal, sino que depende de la distancia a la que el objeto esta situado (los objetos distantes
se desplazan mas lentamente que los cercanos) y de su posicion (los objetos situados en los
laterales se desplazan mas rapidamente que los situados delante). Esto tiene especial
trascendencia si tenemos en cuenta que los insectos se desplazan a velocidades muy altas en
relacion con su tamafio. Por ello, cuando el insecto vuela, el desplazamiento de la imagen a
lo largo del eje horizontal es tan rapido que los mecanismos neuronales no son capaces de
proporcionar la frecuencia de fusion temporal necesaria para generar una imagen nitida.(6)..
Esta es la razén por la que la evolucion ha optado por reducir el volumen del ojo,
eliminando omatidios indtiles en el eje horizontal, reduciendo la resolucién en ese plano y
consiguiendo una imagen mas estable (Figura 3).(6) En el caso de las avispas y avispones,
el ojo tiene forma arrifionada.(Figura 2) presentando una pequefia bahia superior. Aunque
no hemos encontrado literatura que lo avale, resulta bastante intuitivo que, en el afan por
compactar el ojo y eliminar aquellos receptores menos Utiles, se han eliminado aquellos

omatidios situados por detras de las grandes antenas (Figura 2).
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Los ocelos de los insectos voladores: las virtudes de un ojo extremadamente amétrope.

Los insectos poseen habitualmente dos ojos compuestos, situados en la porcion anterior o
lateral de la cabeza. Ademas, en muchos casos estan presentes tres pequefios “0jos en
camara” en la porcion superior de la misma. Estos coexisten con los 0jos compuestos
constituyendo un sistema funcional y anatdmicamente independiente. Su funcion se
desconoce pero se creen relacionados con la orientacion y la estabilizacion del insecto

durante el vuelo.(11)

La presencia de ocelos esta descrita en insectos no voladores como hormigas,(12)
grillos(13) y cucarachas(14) e incluso en algunos cangrejos(15). En estos animales se ha
demostrados que pueden ayudar a la navegacion extrayendo informacion de la boveda
celeste.(12, 16) Sin embargo, lo cierto es que los ocelos estan especialmente representados
en aquellos insectos que vuelan,(17-21) lo que hace suponer que tienen alguna funcion

relacionada con la estabilizacion del insecto durante el vuelo.

Algunos insectos terrestres poseen dos ocelos. Sin embargo, en los insectos voladores
habitualmente constituyen un triplete y se disponen formando un triangulo casi equilétero
de vértice anterior (Figura 1, Figura 2, Figura 3). Se trata de “0jos en camara”, por lo tanto
similares a los de los vertebrados y con un disefio radicalmente distinto al de los “ojos
principales”, aunque en algunos casos se ha demostrado que expresan opsinas similares a

las de los ojos compuestos.(15, 19)

Algunos trabajos han comparado el tamarfio de los ocelos en abejas, avispas y hormigas
diurnas con el de sus parientes méas cercanas pero de actividad predominantemente nocturna

o selvatica, demostrando diferencias muy importantes en el volumen de los mismos.(20)
5
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Todo ello habla a favor de que no se trata de vestigios del pasado, sino que estos 0jos
soportan funciones importantes. Aunque numerosas publicaciones han abordado diversos
aspectos de la anatomia e histologia de los ocelos, lo cierto es que su funcion sigue siendo
un misterio porque desde el punto de vista dptico se trata de ojos extremadamente
amétropes. Habitualmente la longitud axial del ocelo es muy corta y ello lo hace altamente
hipermétrope. Aunque Opticamente el ojo pudiera ofrecer una imagen mas nitida, se sabe
que la sumacién espacial en la retina es muy alta porque son muchos los receptores que
convergen en una sola neurona. De hecho, los axones de estas neuronas se encuentran entre
los de mayor diametro de los insectos (22) Por todo ello, aunque la resolucidn espacial es
muy baja, pueden ofrecer las rapidas respuestas que se precisan para estabilizar la cabeza

durante el vuelo.

Algunos autores piensan que una imagen borrosa resultaria de mayor utilidad para ofrecer
al insecto una informacion promediada de los niveles de luz y para impedir que formas méas
pequefias interfirieran con la deteccidn del horizonte.(11) En definitiva, un ojo desenfocado
evitaria que los arboles impidan ver el bosque. Como el sistema nervioso combina la
informacidn de estos tres 0jos sigue siendo un misterio pero probablemente, en lo que a la
deteccidn del movimiento se refiere, sitla al insecto en un plano que para nosotros al ser

“animales binoculares”, es dificil de imaginar en lo que podriamos llamar Vvision trinocular.

Sin embargo, esta consideracion de los ocelos como ojos extremadamente amétropes
incapaces de construir una imagen probablemente es un tanto simplista. En algunas
libélulas se ha demostrado que el ocelo central es altamente astigmata, ofreciento un mayor

contraste en el plano horizontal y de este modo favoreciendo la deteccion del horizonte.(21,
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23) En estos insectos un potente mecanismo de este tipo es especialmente importante
porque se trata de los insectos que vuelan a gran velocidad. En las abejas domésticas, cuyos
ocelos se cuentan entre los méas estudiados, recientemente se ha demostrado la presencia de
cierta especializacion en la retina. Una cornea bipartita con dos curvaturas distintas,
proyecta luz sobre dos regiones claramente diferenciadas en la retina.(22) La porcion
anterior esta orientada hacia al cielo y es altamente hipermétrope, en tanto que la porcion
posterior es emétrope y esté orientada hacia delante lo que le favoreceria percibir de forma
nitida el horizonte. Ademas, en esta misma especie se ha demostrado la presencia de dos
orientaciones diferentes en los rabdémeros de los fotorreceptores, lo que permitiria a estos

0jos ser sensibles a la luz polarizada.(22)

Un instrumento de navegacion esencial en los aviones es horizonte artificial. Resulta
imprescindible para conocer la actitud del avion con respecto al horizonte.(24) Los ocelos
podrian desempefar precisamente esa funcion. De hecho un dispositivo inspirado en los
ocelos ha demostrado ser capaz de medir de forma precisa la velocidad angular y ofrecer la
retroalimentacion necesaria para ordenar las maniobras necesarias para la estabilizacion de

un robot durante el vuelo.(25)

Polifenismo y percepcion de la luz polarizada en el ojo compuesto de la
langosta terrestre.

Uno de los invertebrados cuyo sistema visual ha sido méas investigado es la langosta. El
hecho de que estos animales sean faciles de reproducir y estén dotados de grandes 0jos

compuestos los convierte en un modelo animal muy apropiado.
7
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Lo primero que llama la atencion es la forma elongada y no esférica del ojo. Este disefio es
comun a otros insectos voladores. Como ya se ha comentado es el llamado “forward flight
pattern”.(6) que contribuye a estabilizar la imagen. (Figura 1). Junto a los dos grandes 0jos
compuestos, existen otros 0jos méas pequefios u ocelos, probablemente relacionados con la

estabilizacion del insecto durante el vuelo (Figura xx)

El ojo compuesto de las langostas alberga como el de muchos insectos, una region
especializada en la percepcion de la luz polarizada. La luz solar, al entrar en contacto con la
atmasfera terrestre experimenta un fendmeno conocido como polarizacion por dispersion.
El grado de dispersiéon depende de la longitud de onda siendo en condiciones normales, con
cielo despejado mucho mayor para la longitud de onda corta, (la correspondiente con el
violeta y el azul).(26)

En la langosta la region encargada de la percepcion de la luz polarizada, es facilmente
diferenciable porque se encuentra densamente pigmentada (Figura 2)(27) y recibe el
nombre de dorsal rim area (DRA).(27) Contiene fotorreceptores que son sensibles al azul
(recordemos que la longitud de onda corta es la que mas se polariza) y esta situada en la

parte posterior del ojo y orientada hacia el cielo.(27)

Las abejas domésticas se cuentan entre los animales cuya vision ha sido mas estudiada.
Desde los afios cuarenta se sabe que son capaces de percibir la luz polarizada. Esta
capacidad esta especialmente desarrollada en los artropodos, pero animales pertenecientes
a otros grupos como los pulpos y las aves son también capaces de percibirla.(28) En el caso
de las aves, algunos experimentos apuntan a que es la percepcion del patron de polarizacién

durante los dias previos al inicio de la migracion lo que permite recalibrar su brujula
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magnética.(29) Los mecanismos biogquimicos y neuronales que lo hacen posible no se
conocen, pero esta claro que se precisa un ordenamiento preciso de las moléculas de

opsina.(28) (dicroismo)

El gran tamafio del ojo de la langosta y el hecho de que el &rea sensible a la luz polarizada
sea facilmente identificable convierten a la langosta en modelo animal muy apropiado para
el estudio de esta capacidad sensorial. Pruebas empiricas demuestran la importancia de esta
porcidn del ojo en la orientacién, porque cuando se ocluye con pintura, el animal pierde la
polarotaxis.(27) Asimismo, los estudios histologicos demuestran que los omatidios de esta
region tienen sus microvellosidades orientadas ortogonalmente, de tal modo que su
sensibilidad es maxima para vectores de polarizacion opuestos. Este sistema cartesiano,
seria similar al que rige el funcionamiento de los canales semicirculares en el oido humano.
Se cree que de este modo estos insectos podrian volar orientados, no sélo por el azimut
solar sino también por el “vector ¢” del cielo. Este mecanismo de orientacion seria mas
robusto que el basado Unicamente en la posicién del sol porque el vector e del cielo es

mucho mas estable que la posicién del sol.

Los humanos somos incapaces de detectar esta propiedad de la luz, pero utilizando un filtro
polarizador (presente en muchas gafas de sol) podemos comprobar facilmente que la mayor
parte de la luz polarizada proviene de una zona del cielo que se encuentra perpendicular a la
posicién del sol. Si este se encuentra cerca del horizonte la zona de polarizacion se
concentra en una franja de unos 30° de anchura que se distribuye de horizonte a horizonte
pasando por el cenit. Por el contrario, si el Sol se encuentra alto en el cielo la zona de

polarizacidn se sitta cercana al horizonte a lo largo de éste. Por tanto, estas referencias
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asociadas a la polarizacién son cambiantes a lo largo del dia en funcion de la posicién del
sol y de la misma forma lo seran para cada estacion en la que nos encontremos a lo largo

del afio.(26) Por ello esta brujula precisaria ademas del concurso de un reloj interno.

1. Ocelos

2. Polifenismo ocular

En el caso de la variante gregaria el ojo tiene una coloracion homogénea. Sin embargo el
individuo que aparece en las fotografias de este articulo el ojo presenta un patron rayado
por tratarse de un individuo perteneciente a la variante solitaria. (Figura 4).(30) En esta
variante, en estado adulto, el ojo contiene habitualmente un total de siete franjas
pigmentadas. Cada franja pigmentada, tiene una coloracion chocolate, contiene una
columna de 4-7 omatidios de ancho, y alterna con una franja de color crema. Se sabe que
las franjas no aparecen s6lo cuando el animal crece en un entorno en el que existe una alta

densidad de individuos y que en cada muda aparece una nueva banda pigmentada.

Se considera un insecto polimdrfico ya que transforma enormemente su aspecto y su
comportamiento bajo los efectos de la superpoblacion; en efecto, esta especie presenta dos
fases muy distintas, la fase solitaria y la fase gregaria. La existencia de dos fenotipos
diferentes en una especie recibe el nombre de polifenismo. El polifenismo es extremo en la
langosta del desierto (Schistocerca gregaria), que habita el norte de Africa. Las dos
variantes son tan distintas que durante mucho tiempo se pensé que se trataba de dos
especies diferentes. Cuando aumenta su poblacion la langosta pasa progresivamente de la
fase solitaria (Schistocerca solitaria) a la gregaria (Schistocerca gregaria ). En el caso de

las langostas del desierto el polifenismo es extremo porque las dos variantes tienen no sélo

10



O©CO~NOOOTA~AWNPE

una coloracion y morfologia distinta, sino que también la fisiologia e incluso el
comportamiento son diferentes. Cuando la densidad de la poblacién es baja el insecto lleva
una vida discreta y sedentaria. Por el contrario cuando el individuo se expone a una
densidad de poblacion alta, en cuestion de una horas pierde su timidez, incrementa su

actividad, y tiende a agruparse con otros individuos y a viajar grandes distancias.

Por su impacto econdémico, la langosta migratoria es un insecto muy estudiado. De hecho la
Organizacion de Agricultura y Alimentacion (FAO), monitoriza continuamente sus
poblaciones. Conocer los mecanismos que inducen este cambio tiene un gran interés y son
numerosos los trabajos que abordan el tema. Se cree que la trasformacion la media una
subida de los niveles de serotonina(31). Los estimulos que la inician difieren en las distintas
especies. En concreto en la langosta del desierto (Schistocerca) esta mediada por estimulos
visuales, quimicos y la estimulacion de las patas traseras, en tanto que en la langosta
australiana (Chortoicetes terminifera) esta mediada exclusivamente por la estimulacion de

las antenas.(32)

La funcidn del polifenismo ocular no se conoce. Podrian deberse a que los requerimientos
visuales de las dos fases son diferentes, 0 mas probablemente el desarrollo de este patron
rayado que aparece en la fase solitaria, tenga por mision mimetizar el ojo y ayudar a
camuflar al insecto. En la forma gregaria no seria necesaria tal mimetizacion pues el propio

grupo contribuiria a proteger al individuo.

El sistema visual de las arafias: tantos 0jos como patas.
Las arafias, al contrario que la mayor parte de los invertebrados, no estan dotadas

de ojos compuestos, sino de ojos en camara. Habitualmente presentan cuatro

11
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pares de ojos salvo en aquellos casos en los que se ha producido una reduccién
parcial (arafias haploginas, con solo seis 0jos) o total (algunas arafias
cavernicolas). Se encuentran formando dos lineas transversales, si bien en
algunas familias su disposicion se ha alterado con la evolucién y presentan tres o

incluso cuatro lineas. (33, 34)

Los aracnidos son de los pocos invertebrados dotados de musculos capaces de
movilizar la retina a modo de musculos extraoculares. Esto es asi porque la
cornea esta integrada en el exoesqueleto, imposibilitando el movimiento del ojo.
Se considera que los cuatro pares de 0jos se organizan en dos sistemas de vision
diferentes: los ojos antero-medianos (0jos principales) los cuales presentan una
retina evertida y tienen alta resolucion espacial pero campos visuales muy
estrechos que permiten ver los detalles (se encargarian de la "vision foveal”), en
tanto que los restantes, llamados ojos secundarios (antero-laterales, postero-
laterales y postero-medianos), contienen una retina invertida, y estan dotados de
amplios campos visuales y adaptados a la percepcion del movimiento y la

orientacion. (35-37)

El sistema visual esta especialmente desarrollado en aquellas arafias que no
construyen telas, sino que persiguen de forma activa a sus presas. Este es el caso
de las arafas pertenecientes a la familia Lycosidae (arafias lobo), conocidas como
tarantulas (Figura 1). Probablemente la mejor agudeza visual (AV) de este grupo
de animales las tienen las arafas saltadoras (Portia fimbriata).(36) Esta especie

esta dotada de ojos tubulares similares a los de los halcones. Su AV se estima en

12
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2,4" arc. Esta AV, aunque baja si la comparamos con la del ser humano, es muy
superior a la de otros animales de tamafio similar (por ejemplo, es unas cinco

veces superior a la de las libélulas).(6)

En las arafias nocturnas estd documentada la existencia de tapetum lucidum, por
ello cuando son fotografiadas utilizando flash, es habitual evidenciar la presencia
de un vivo reflejo. La presencia de esta estructura, potencia la sensibilidad del ojo,
al duplicar la probabilidad de que un foton sea captado. Su composicién se
desconoce, pero como en otros animales, se cree compuesta por cristales de

guanina.(6, 36) (Figura 2)
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Figura 1. El ojo del caracol se encuentra situado en el extremo distal de los tentaculos

superiores.

Figura 2. En estas dos imagenes se comparan los ojos de grillos y langostas. A pesar de tratarse de
insectos pertenecientes al mismo orden (ortdpteros), los grillos tienen ojos casi esféricos en tanto
que las langostas tienen ojos alargados.

Figura 3. En esta serie se aprecia la forma del ojo de abejorro, abeja doméstica, avispa y avispdn.
En todos los casos se trata de ojos compuestos por aposicion elongados en sentido vertical. En el
caso de avispas y avispones, ademas se puede observa el contorno “arrinonado” de la porcién
superior del mismo.

Figura 4. Forward flight pattern. Al aumentar la curvatura del ojo en sentido horizontal es posible
reducir el nUmero de omatidios en ese ojo y conseguir una imagen mas estable cuando el insecto
vuela.
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Figura 5. En abejas y abejorros los ocelos son dificiles de visualizar pues se encuentran
parcialmente cubiertos por pelos.

Figura 6. En avispones y avispas los ocelos no estdn cubiertos de pelos y son facilmente
visualizables.

Figura 7. En las mantis religiosas, insectos menos voladores que los previos, es posible también
distinguir también la presencia de tres ocelos de color mds pdlido, situados entre las antenas.

Figura 8: Reduciendo el nimero de omatidios ecuatoriales el insecto consigue reducir el
volumen y el peso del ojo, consiguiendo una imagen mas estable en el plano horizontal

mientras vuela.

Figura 9: En la parte superior del ojo, se sitla una porcidn capaz de percibir la luz
polarizada, que recibe el nombre de dorsal rim area (DRA). En el ojo izquierdo aparece

sefala de verde.

Figura 10: Ademas de los dos grandes 0jos compuestos, otros tres ojos sencillos u ocelos
(flecha) estan presentes en muchos insectos. Se cree que son importantes para la

estabilizacion del insecto durante el vuelo.

Figura 11: En la variante solitaria de la langosta del desierto (Schistocerca solitaria), estan
presentes una serie de franjas pigmentadas. En este caso pueden apreciarse siete bandas.
Con cada muda aparece una nueva franja. Estas bandas, cuyo significado se desconoce no

estan presentes en la fase gregaria (Schistocerca gregaria).

Figura 13: Detalle de los ojos de una arafia perteneciente al género Lycosa.

Figura 14: Reflejo ocular, en esta arafia de habitos crepusculares, perteneciente al

género Filistata, justificable por la probable presencia de Tapetum lucidum.
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