EDITORIAL
El origen del Ojo: Como la Biologia Evolutiva desafia al
Diseio Inteligente

Juan J. Salazar'**, Ana I. Ramirez'*?

" Instituto de Investigaciones Oftalmoldgicas Ramén Castroviejo, Grupo UCM 920105, Universidad
Complutense de Madrid (UCM), Spain

? Facultad de Optica y Optometria, Departamento de Inmunologia, Oftalmologia y ORL, UCM, Spain

% Instituto de Investigacién Sanitaria del Hospital Clinico San Carlos (IdISSC), Madrid, Spain

Antes de la existencia de los ojos, podemos imaginarnos un mundo marcado por la paz y la tranquili-
dad. Un hito evolutivo que transformé radicalmente este escenario fue el desarrollo de la visién. La apa-
ricién del 6rgano visual primitivo representé una tremenda ventaja evolutiva, permitiendo a los animales
convertirse en cazadores activos. Asi, se inicié una competencia en el reino animal que alteré comple-
tamente su dindmica, podemos decir que comenzé la primera carrera armamentista de la historia: los
animales adquirieron érganos que les suministraban informacién crucial para escapar répidamente o
acercarse velozmente a sus presas.

La evolucién de los ojos en los animales que habitan nuestro planeta ha representado una de las
grandes incégnitas cientificas durante muchos afos. Incluso el propio Charles Darwin (1809-1882),
padre de la teoria de la evolucién, encontré la visién y el ojo tan perfectos que llegé a dudar de que su
teoria de la evolucién fuera universal y se cumpliera en todo lo vivo (Darwin, 1859). La comprensién y
explicacién del sistema visual también desconcertaron a nuestro premio nobel Santiago Ramén y Cajal
(1852-1934), quien, en su obra emblemdtica sobre este érgano, «La retina de los vertebrados» (Ramén
y Cajal, 1892), confesé que la complejidad de la visién le hizo dudar de su fe en el darwinismo (Lillo,
2023). Por eso no nos debe extrafiar que el ojo haya sido usado como el mejor ejemplo para comba-

tir la teoria de la evolucién desde los primeros ataques al darwinismo por el calvinista Charles Hodge
(1797-1878) (Hodge, 1874).

1. La falsedad del Diseno Inteligente

Sin embargo, cuando en el siglo XX parecia que la batalla entre evolucién y creacionismo se habia
dado por terminada, a principios del XXI los creacionistas norteamericanos se inventaron la pseudoteoria
del disefio inteligente (DI), usando entre sus principales argumentos nuevamente el érgano de la visién.
El ojo es para los creacionistas el mejor ejemplo de una estructura muy compleja, de lo que denominan
«complejidad irreducible». Este infausto término fue introducido en 1996, por el bioquimico y defensor
del DI, M. Behe en su libro «La caja negra de Darwin», segin el cual un sistema no puede funcionar en
ausencia de alguno de sus componentes y por lo tanto no puedo haber evolucionado a partir de una
forma mds primitiva (Behe, 1996).

No en vano, el ojo es un érgano tan complejo que los creacionistas defensores del disefio inteligente
lo consideran un ejemplo fundamental de complejidad irreductible, ya que si se elimina uno de los com-
ponentes del ojo éste pierde su funcién y no sirve para nada. Por ello no puede haber evolucionado a



partir de estructuras mds simples que han ido ganando complejidad a lo largo de la evolucién, tiene que
haber aparecido subitamente mediante la participacién de una «fuerza inteligente».

Frente a esta idea equivocada, los bidlogos evolutivos han rechazado de manera categérica la su-
puesta evidencia de un disefio inteligente en la naturaleza (Gilbert, 2003), demostrando cémo el ojo ha
evolucionado a partir de estructuras simples con funciones limitadas hasta convertirse en érganos més
complejos capaces de percibir la visién tridimensional y en color. Este proceso es el resultado de una
evolucién prolongada con mdltiples etapas intermedias (Young, 2008): a lo largo de la historia de la vida
en la Tierra nunca existié algo similar a un «ojo incompleto» o «medio ojo»; el ojo ha evolucionado des-
de rudimentarias zonas fotosensibles incapaces de formar imégenes hasta los sofisticados érganos que
conocemos hoy. Las etapas intermedias en la evolucién de este 6rgano pueden observarse en los ojos
arcaicos de organismos actuales, que son testigos de una historia de més de 540 millones de afios . Esto
no implica, por supuesto, que estos estadios intermedios modernos sean representaciones de estadios
ancestrales; sin embargo, demuestra que los disefios intermedios pueden ser efectivos (Dawkins, 1986).

Los ojos no se fosilizan, de manera que no sabemos cudnto tiempo fue necesario para que nuestro tipo
de ojo evolucionase desde la nada hasta su complejidad y perfeccién actuales, pero el tiempo disponible
es de varios cientos de millones de afios (Dawkins, 1986).

La evidencia final de que la formacién del ojo carece de intencionalidad radica en que inicialmente
evolucioné en un entorno acudtico y nunca se adapté para la vida en ambientes aéreos. La luz que atra-
viesa el medio acuoso hacia el ojo no experimenta refraccién, mientras que la luz que pasa a través del
medio aéreo y el ojo sufre una distorsién que nunca ha sido corregida. Ademds, persiste la necesidad
de mantener la superficie del ojo himeda, lo que hacemos al lubrificar constantemente nuestra cérnea
con la pelicula lagrimal. Si hubiera habido intencionalidad o un disefio premeditado, los ojos de los
seres vivos que habitamos en tierra firme estarian preadaptados a la atmésfera y no al medio acudtico.

Para entender cémo el Disefio Inteligente explica la formacién de un érgano complejo como el ojo,
lo mejor es usar una similitud: aparece «tras agitar una varita mdagica» por un disefiador de naturaleza
sobrenatural, por lo tanto, se parte de una hipétesis que no podemos someter al escrutinio de la escala
zoolégica ya que no se basa en datos empiricos, es decir, en datos basados en conocimientos o infor-
macién obtenidos de la experiencia directa, la observacién y la experimentacién. Esto se debe a que en
realidad el disefio inteligente es simplemente una creencia religiosa con cierto carécter sectario, como
incluso lo especifican sus propios defensores (Forrest, 2009). Dado que no se puede analizar esa hipéte-
sis, lo que los bidlogos evolutivos han estado haciendo es demostrar lo erréneo y falso de los argumentos
esgrimidos por los defensores del disefio inteligente.

La primera afirmacién errénea de los creacionistas es que no se puede eliminar ningin componente
del ojo, porque éste pierde funcion.

Para ver la falacia de esta afirmacién debemos fijarnos en la Figura 1 en la que representamos varios
ojos de complejidad creciente pertenecientes a animales actuales.

Imaginemos que el ojo del pulpo tiene 500 componentes y el del anélido Stylaria tiene 20. Seria
posible eliminar un gran nimero de componentes del ojo del octépodo para que vea como el anélido
(Herndndez, 2010). Aunque el Octopus sélo veria la luz, seguiria teniendo algun tipo de visién, lo cual
es importante ya que por ejemplo un animal con un cinco por ciento de un ojo tiene una visién con
mucho valor comparada con la falta total de visién, igual que es mejor una visién de un uno por ciento
que la ceguera total (Dawkins, 1986). El nimero que aparece debajo del nombre de cada organismo
corresponde a un valor arbitrario del ndmero de componentes que tendria el ojo. Aunque es un valor
arbitrario, da una idea de la ganancia en complejidad que ocurre a la vez que la especie también evo-
luciona (Herndndez, 2010). Evidentemente, no contamos con todos los valores intermedios. Pero usar



Figura 1. Evolucién de la complejidad del ojo con un ejemplo de cada uno de ellos.

eso como objecién recuerda al argumento que emplean los creacionistas con los fésiles «intermedios»,
siempre podrén argumentar que entre el fésil A y B falta el A1, por mucho que B sea ya un fésil inter-
medio (Boudry et al., 2010).

Como podemos ver, este argumento presenta una fragilidad inherente, al considerar que sélo los
ojos complejos son tiles. Diversos animales poseen ojos significativamente menos complejos que los
humanos. Por ejemplo, las lapas (pequefios moluscos) cuentan Gnicamente con grupos de células foto-
rreceptoras que les permiten distinguir la luz de la oscuridad y aferrarse con mayor firmeza a las rocas
cuando perciben una sombra. Esta adaptacién conductual disminuye el riesgo de ser depredados. Dada
la extensa historia evolutiva de estos moluscos, se puede concluir que estos «ojos simples» son lo sufi-
cientemente efectivos para asegurar la supervivencia y reproduccién de la especie (Guido and Panzetta,
2007).

La segunda afirmacién errénea es el concepto de la propia teoria creacionista: el disefio inteligente.
El ojo humano es el ejemplo perfecto de lo contrario, de un desarrollo subéptimo generado por una
evolucién de abajo hacia arriba, es decir vamos produciendo variaciones evolutivas de lo simple a lo
complejo (Novella, 2008).

El defecto de disefio més evidente de la retina es que las capas celulares estén al revés. La luz tiene que
atravesar varias capas para llegar a los bastones y conos que actian como fotorreceptores (Figura 2).

Incluso en un ojo sano y con un funcionamiento normal, esta disposicién causa problemas. Resulta
paraddjico que la retina de los vertebrados adopte una estructura invertida, de tal forma que los fotorre-
ceptores se encuentran ubicados detrds de una red de neuronas, lo que en principio puede parecer algo
absurdo ya que la luz debe atravesar varias capas celulares antes de llegar a las células fotorreceptoras
y esto hace que las imégenes se deterioren rdpidamente debido a fenémenos de dispersién en el tejido
(Lamb, 2011). Este disefio crea una circunstancia biolégica peculiar: las fibras nerviosas deben reali-
zar un giro con un cambio de direccién, ya que la salida y el «cable» que transmite la informacién al
cerebro, el nervio éptico, se encuentra en la parte posterior, en sentido contrario a la entrada de la luz
(Pascual, 2020). Esta disposicién obliga a que las fibras nerviosas agrupadas atraviesen un orificio en
la capa de fotorreceptores para llegar al cerebro, interrumpiendo la continuidad de la capa fotosensible,
dando lugar a lo que comdnmente conocemos como punto ciego de nuestro campo visual. Estos «defec-



Figura 2. Esquemas de una retina tipo «directa o evertida» (izquierda) y otra «indirecta o invertida» (derecha). En la refina
directa, los fotorreceptores (células verdes) se colocan apuntando hacia dénde viene la luz. Por detrds de éstos, la «capa
de procesamiento» consta de diversas estirpes neuronales (células bipolares, horizontales, amacrinas, y ganglionares). Por
Gltimo, tendriamos el cableado de todo el sistema, es decir las fibras nerviosas (los axones de las células gqng|ionqres) que
salen hacia atrds formando el nervio éptico encargado de llevar la informacién al cerebro. En el modelo de retina invertida
o indirecta como vemos «todo estd del revés» desde el momento en que los fotorreceptores se colocan al final mirando hacia
atrds, lo que obliga a que la luz deba atravesar todas las capas de la retina para llegar hasta ellos. Pero, esta disposicién
hace que los cables estén por delante, por lo que tienen que darse la vuelta ya que su salida, el nervio éptico, estd por detrds,
en la direccién opuesta a la entrada de la luz. Por lo tanto deben atravesar la parte sensible de la retina de tal forma que ya
no puede existir una superficie continua de fotorreceptores en toda la retina creéindose un agujero en la imagen percibida.

Modificado de (Pascual, 2020).

tos» en principio no ofrecen ningin beneficio aparente; mas bien, podrian considerarse peculiaridades
de nuestra evolucién histérica.

Sin embargo, a lo largo de la evolucién se han desarrollado soluciones alternativas, y asi, por ejem-

plo:

— nuestros cerebros pueden completar los detalles que faltan en nuestros puntos ciegos, simplemente
rellenan el agujero en nuestra visién con patrones similares de las dreas adyacentes (Ehinger et al.,
2017), algo parecido a lo que hacen nuestros actuales programas de IA de mejora fotogrdfica. Es
capaz de hacerlo por la suma de dos mecanismos: primero, porque el sistema visual que tenemos
los mamiferos es binocular y las imagenes percibidas por ambos ojos se unifican en la corteza
cerebral donde se procesan como una Gnica imagen, de modo que el punto ciego de cada ojo
estd compensado por la imagen que capta el otro; y en segundo lugar porque al cértex visual le
llegan las imagenes observadas de forma ordenada, lo que permite que nuestro cerebro imagine
qué habria en la regién del punto ciego con las imdgenes que se perciben a su alrededor (Durgin



et al., 1995; Raman and Sarkar, 2016). Con estos dos mecanismos, nuestro cerebro es capaz de
imaginar qué puede haber en esa regién del campo visual que no percibimos;

— también hemos desplazado todas las capas celulares hacia un lado para que la luz llegue directa-
mente a los fotorreceptores del color (conos) en una zona diferenciada de la retina, la févea o zona
central de la mécula (Bringmann et al., 2018);

— ademds, los axones de las células ganglionares que se disponen en la capa més interna de la retina
son amielinicos hasta pasada la estructura de la lamina cribosa ya dentro del nervio éptico (Perry
and Lund, 1990). Esto evita que exista una capa blanca que impediria el paso de la luz, reflejéan-
dola, en su paso para estimular a los fotorreceptores (Figura 3);

Figura 3. Microscopia electrénica de trcmsmlsmn de axones de células gangllonares de |a rehna (CGRs) humana. Izquierda:
Axones amielinicos en la refina interna (capa de fibras del nervié éptico). Derecha: axones mielinizados en la regién retro-
laminar del nervio éptico en los que se puede observar en negro la envuelta de mielina originada por las prolongaciones de
un oligodendrocito. (A: astrocito; ax: axén; N: nicleo; O: oligodendrocito). Tomado de: (Salazar et al., 2013).

— para que la luz no sufra fenémenos de dispersién al atravesar el parénquima retiniano, este esté
poco vascularizado localizéndose los vasos sanguineos Gnicamente en las capas mds internas,
eliminandose completamente la vascularizacién de las capas mds externas. Esto es un problema
porque la fototransduccién es un proceso de alto gasto energético. La solucién ha sido desarrollar
una capa vascular por debajo de la retina, la coroides, para poder hacer frente a las altas necesi-
dades metabdlicas y poder nutrir de forma eficaz a los segmentos externos de los fotorreceptores
(Ramirez et al., 2005). Estos vasos van a presentar un elevado flujo sanguineo y su Gltima capa, la
coriocapilar va a estar disefiada con capilares fenestrados (es decir) agujereados Gnicamente en
la cara orientada hacia la retina para permitir un éptimo intercambio de oxigeno y nutrientes a la
retina externa (Figura 4);

Figura 4. Coroides humana. La coroides es la capa intermedia del globo ocular situada entre la esclera y la retina. A: Seccién
histolégica tefiida con hematoxilina-eosina. B: Esquema tridimensional. 1. Esclera; 2. Supracoroides; 3. Capa de grandes
vasos (Haller’s layer); 4. Capa de vasos medianos (Sattler layer); 5. Coriocapilar; 6. Membrana de Bruch; 7. Epitelio pigmen-
tario de la retina. Tomado de (Ramirez et al., 2012).



— y, por Ultimo, recientemente para paliar la dispersién que se produce por el paso de la luz al atra-
vesar las capas retinianas se ha descrito el papel que jugarian como guia en la transmisién de la
luz unas células especiales propias de la reting, la glia de Mdller (Reichenbach and Bringmann,
2013). Estas células se distribuyen regularmente por toda la retina abarcando todo su espesor, co-
nectando la superficie més interna de retina con la mds externa. Los pies terminales de estas células
cubren toda la superficie retiniana vitrea, por lo que cada fotén de luz que entra al ojo impacta
autométicamente con al menos una de estas células. Se ha descrito cémo las células de Miiller son
capaces de transmitir la luz desde la superficie vitrea de la retina a los fotorreceptores con una
baja dispersién a través de las diferentes capas retinas (Szabé et al., 2022). Este hecho ha llevado
a postular que quizés las células de Miller podrian estar implicadas en una funcién de guia en la
transmisién de la luz hacia los fotorreceptores, de forma similar a como transfiere la sefial una fibra
éptica (Franze et al., 2007). La fibra éptica se caracteriza por tener un alto indice de refraccién,
al igual que las células de Miller, las cuales poseen valores mucho més altos que los otros tipos de
células de la retina. Unicamente, los pies terminales de estas células tienen un indice de refraccién
més bajo, lo que permite una entrada muy eficiente de la luz desde el vitreo al interior de estas
células. Una vez que la luz entra en la glia de Miiller, éstas podrian funcionar de forma similar a
cémo lo hace la fibra éptica (Reichenbach and Bringmann, 2013).

Pero hay algunos problemas que no podemos evitar. Una consecuencia de la disposicién «invertida»
de la retina es la susceptibilidad al desprendimiento de retina. Nuestras retinas pueden desprenderse del
tejido subyacente, esto ocurre cuando la capa de fotorreceptores se separa del epitelio pigmentario que se
encuentra debajo. La consiguiente pérdida de nutricién es lo que conlleva a la ceguera. Eso nunca suce-
deria si las neuronas se ubicaran detrés de los fotorreceptores, anclandolos en su lugar (Novella, 2008).

Por lo tanto, podemos pensar si en la naturaleza existen o han existido animales que posean ojos en
cdmara como los nuestros, pero en los que su retina responda al disefio mdés sensato, es decir una retina
«evertida o directa». La respuesta es que si, en los ojos de cdmara de otro grupo totalmente diferente a
los vertebrados, los cefalépodos, ese grupo de grandes invertebrados marinos como los pulpos o los ca-
lamares. El ojo en cémara de estos animales no tiene el mismo origen evolutivo que el de los vertebrados.
El ojo de los pulpos y calamares se forma a partir de la epidermis del embrién, a diferencia del caso de
los vertebrados, cuyo origen de desarrollo embrionario se encuentra en el tejido nervioso (Harris, 1997).
Nos encontramos con un fascinante caso de convergencia evolutiva (Packard, 1972) (Figura 5).

Figura 5. Comparacién de la estructura de un ojo de un vertebrado (a la izquierda) y de un pulpo (a la derecha). (1: Reting;
2: Fibras nerviosas; 3: Nervio éptico; 4: Punto ciego). Tomado de Wikimedia Commons https://commons.wikimedia.org/
wiki/File:Evolution_eye.svg, bajo la licencia Creative Commons Attribution-Share Alike 3.0 Unported.



En el ojo de estos cefalépodos, las cosas son més simples y aparentemente mds eficientes ya que el
disefio directo de la retina hace que los fotorreceptores estdn orientados directamente hacia la fuente
de luz, mientras que las fibras nerviosas se encuentran en la parte posterior. No es necesario realizar
giros complicados, ni atravesar los fotorreceptores mediante un orificio. Por lo tanto, un pulpo no tiene
un punto ciego y tampoco puede tener un desprendimiento de retina ya que los fotorreceptores estan
anclados por sus axones.

Aunque por lo comentado hasta aqui, la retina invertida es aparentemente un «error evolutivo,
recientemente se ha demostrado que ofrece muchas ventajas, como el ahorro de volumen al disponer
un mayor ndmero de fotorreceptores y células retinianas en ojos vertebrados de tamafio mds pequefio
(Reichenbach and Robinson, 1995; Kréger and Biehlmaier, 2009). Por lo tanto, la retina invertida en
realidad es una solucién para ahorrar espacio, por lo que probablemente haya facilitado la evolu-
cién de los ojos formadores de imégenes en los vertebrados, y todavia beneficia especialmente a las
especies pequefias y muy visuales (Kréger and Biehlmaier, 2009); esto se debe fundamentalmente a
que permite colocar cerca de los fotorreceptores a las neuronas retinianas procesadoras y trasmisoras
de la sefial nerviosa hacia el cerebro. En las retinas directas, por el contrario, las neuronas retinianas
tienen que colocarse distalmente a los segmentos externos de los fotorreceptores, lo que haria que
todo el ojo fuera sustancialmente més grande. Alternativamente, se debe encontrar ofro espacio en
el cuerpo del animal, como sucede en los cefalépodos, donde las neuronas con funciones similares
se organizan en lébulos épticos separados de los ojos (Land and Nilsson, 2012). La solucién de los
cefalépodos requiere un cableado neuronal de larga distancia entre los fotorreceptores y las neuronas
de orden superior, lo que exige espacio y ademés conduce a un procesamiento més lento y sefiales
mds ruidosas (Wirth et al., 1984).

Para concluir este debate, como indica el paleontélogo estadounidense Niles Eldredge, autor junto con
Stephen Jay Gould, de la teoria del equilibrio puntuado (Eldredge and Gould, 1972): «...el pensamiento
del «disefio inteligente» no puede hacer predicciones equivalentes. Probablemente, uno se imaginaria
que un disefador verdaderamente inteligente simplemente pondria en escena la mejor versién desde el
principio y prescindiria de todas las versiones mds simples y menos complejas, en lugar de dedicar miles
de millones de afios a retocar la informacién genética que ya existia, y a veces, aunque no siempre, dar
con algo mds complejo. Pero la complejidad no es inevitable, y sino solo tenemos que observar que las
bacterias y otras cosas simples siguen gobernando el planeta» (Eldredge, 2008).

2. Base morfolégica y funcional de la evolucion de los ojos de los vertebrados

Aunque no es posible ofrecer un andlisis exhaustivo de la evolucién de los ojos dentro de los limites
de este articulo, se proporciona una lista de referencias para facilitar el estudio posterior del tema, asi
como para destacar la rica literatura cientifica que existe sobre este tema pero que puede ser en gran
medida desconocida fuera de los circulos profesionales de la biologia (Land and Fernald, 1992; Land,
1997; Oakley and Cunningham, 2002; Fernald, 2004; Treisman, 2004; Lamb et al., 2007, 2008; Ni-
Isson and Kelber, 2007; Buschbeck and Friedrich, 2008; Kozmik, 2008; Piatigorsky, 2008; Bowmaker,
2012; Nilsson, 2013, 2021; Martinez-Morales and Locascio, 2016; Schwab, 2018).

Segun diversos autores, un ojo se define minimamente como un fotorreceptor protegido en un lado
por un pigmento adyacente que permite la deteccién de la direccién de una fuente luminosa (Gregory,
2008). Si aceptamos este concepto, las primeras estructuras que nos vamos a encontrar no son capaces
de formar imégenes, serian Gnicamente fotorreceptores. Por lo tanto, los ojos mds simples pueden consis-



tir en una Unica célula que incluya pigmentos fotosensibles y sombreadores (estigma o mancha ocular),
como se observa en ciertos platelmintos y algas (Dodge, 1983; Oakley, 2003).

El inicio pudo ser algo semejante a lo que vemos en el alga Euglena —de eu, verdadero y glena, ojo-,
un protista fotosintético que tiene un organelo sensible a la luz en un extremo de la célula (Figura 6).
En realidad, hablar de ojo seria decir mucho, simplemente es una mancha pigmentada que funciona
de modo binario al activarse un flagelo que induce el movimiento: permite a la célula situarse en una
zona con la cantidad optima de luz para realizar la fotosintesis, acercandose por fototaxis; o alejandose
por fotofobia (Sanchez-Migallén, 2009). El fotorreceptor de Euglena se ha identificado como adenilato
ciclasa activado por luz azul (Iseki et al., 2002). La excitacién de esta proteina receptora conduce a la
formacién de adenosin monofosfato ciclico (¢CAMP) como un mensajero secundario. La transduccién de
la sefial quimica desencadena finalmente cambios en los patrones de movimiento de los flagelos, y por
tanto en el movimiento de la célula.

Figura 6. Euglena sp. A: Representacién esquemdtica de una célula de Euglena con una mancha ocular roja. (1- nicleo;
2-cloroplasto; 3-granulos de paramilo (reserva energética similar al almidén); 4- vacuola contrdctil; 5- cinetosoma o cuerpo
basal; é- reservorio; 7-flagelo corto; 8- sensor de luz; 9- estigma; 10- flagelo). Tomado de Wikimedia Commons (https://
commons.wikimedia.org/wiki/File:Euglena_-_schema.svg). B: Euglena, su mancha ocular de color rojizo le permite percibir
la intensidad y direccién de la luz. Tomado de Wikimedia Commons https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Euglena_-_
schema.svg. A, y B: bajo la licencia Creative Commons Attribution-Share Alike 3.0 Unported.

Este primitivo «ojo» solamente es sensible a la luminosidad, siendo capaz de determinar si hay luz o

no, aunque no puede discernir forma alguna ni mucho menos formar imagenes.

Algunos ejemplos de estos sistemas de deteccién de luz muy simples, pero funcionales, son los llama-

dos «ocelos». Pueden responder:

— al modelo de manchas pigmentadas unicelulares distribuidas por la superficie del animal, como en
la larva de la medusa Tripedalia cystophora (Figura 7a). En este caso, la célula sensible a la luz
no estd conectada a un sistema nervioso de ningdn tipo, sino que incluye un cilio que puede ser
estimulado para mover la larva en respuesta a la luz. Los pigmentos (puntos oscuros en la figura)
dentro de la célula estén dispuestos en una simple copa, lo que significa que se proporciona cierta
medida de la direccionalidad de la luz a la célula (Nordstrém et al., 2003);
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Figura 7. OCELOS, sistemas de deteccion de luz muy simples, pero funcionales. A. Una sola célula sensible a la luz de la
larva de la medusa Tripedalia cytostophora (Tomado de (Nordstrém et al., 2003)). B. Mancha ocular encontrada en la larva
del platelminto trematodo Multicotyle purvisi formada por la unién funcional de dos células: una pigmentaria y otra fotorre-

ceptora (Modificado de (Rohde and Watson, 1991).

— al modelo de una mancha ocular simple que se encuentra por ejemplo en la larva del platelminto
trematodo Multicotyle purvisi , que consta de una célula pigmentaria y una célula fotorrecepto-
ra. Este érgano en si mismo no proporciona informacién sobre la direccién de una fuente de luz,
pero esto se puede lograr comparando los estimulos que reciben dos de estos érganos (Rohde and
Watson, 1991).

Sin embargo, otros autores abogan por una definicién més restrictiva segin la cual un ojo es un
érgano que puede producir una imagen, por rudimentaria que sea, y no simplemente detectar la luz
(Gregory, 2008). Incluso bajo esta definicién més estricta, podemos considerar que todos los ojos com-
plejos de los seres vivos actuales se pueden englobar en ocho tipos o modelos diferentes divididos en dos
categorias principales: ojos en cémara'y ojos compuestos.

Aunque existen varias formas de clasificar los ojos complejos formadores de imégenes, como por el
tipo de células fotorreceptoras, la disposicién de los fotorreceptores en relacién con las células pigmen-
tarias (es decir, invertidos o evertidos), o por el mecanismo de formacién de imdgenes (por ejemplo a
través de sombras, refraccién o reflexién), la distincién mds conocida, es la ya mencionada, entre ojos en
forma de cdmara (cuya méxima expresién se encuentra en los cefalépodos (calamares y pulpos) y en los

vertebrados), y los ojos compuestos que se encuentran en los artrépodos (insectos, cangrejos, langostas)
(Land and Nilsson, 2012) (Figura 8).



Figura 8. Esquema de las principales etapas en la evolucién de la foorrecepcion. (a) fotorrecepcion no direccional; (b) la
Fotorrecepcién direccional sin 0pi|qmiento de membranas; (c) la misma con qpi|qmiento de membranas; (d) un ojo compuesto
de baja resolucién; (e) un ojo de copa de baja resolucién (ojo de cédmara Gnica); (f) una versién mds grande de un ojo de
copa de baija resolucién; (g) un ojo de copa con una masa vitrea protectora que llena la cavidad sobre los fotorreceptores;
y (h) un ojo de baija resolucién més elaborado donde la masa vitrea se convirtié en una lente para producir un ojo con lente

subenfocada.Tomado y modificado de (Nilsson, 2021).

Podemos diferenciar varios pasos evolutivos hacia la complejidad del ojo de los vertebrados (Figu-
ra 9):



Figura 9. Principales etapas en la evolucién del ojo en los vertebrados. Modificado de https://commons.wikimedia.org/
wiki/File:Diagram_of_eye_evolution.svg

a) Ojo plano o en placa (zona de la piel fotosensible)

Hace més de quinientos millones de afios cuando los primeros Metazoarios (animales multicelulares
similares a gusanos) comenzaron a evolucionar, la epidermis adquirié una importancia significativa,
dado que a través de ella se establecieron las relaciones entre el organismo y el medio ambiente. (Guido
and Panzetta, 2007). Un grupo de estas células superficiales que inicialmente serian receptores del tacto



se volvié sensible a ofra cosa diferente, la luz. Esta estructura puede ser considerada la forma més simple
de ojo, ya que sélo permite diferenciar en forma pasiva la luz-oscuridad, pero permitié a estos organis-
mos detectar cambios en la luz ambiental, facilitando su adaptacién y supervivencia en su medio acud-
tico ya que el animal podia percibir si estaba en una zona de sombra o en una iluminada. Este receptor
plano apenas ofrecia informacién sobre la direccién: si el organismo tenia capacidad de movimiento,
debia moverse «a ciegas» hasta encontrarse en una zona iluminada.

Este primer ojo lo encontramos en la lombriz de tierra (Caenorhabditis elegans) (Goodman and Sen-
gupta, 2019). C. elegans vive dentro de la tierra por lo que el poseer fotorreceptores podria considerar-
se una cuestion banal; sin embargo, la radiacién ultravioleta y la exposicién directa a la luz del sol es
dafiina para las lombrices y la exposicién prolongada a ella las mata. Cuando una lombriz se acerca o
emerge de la superficie del suelo, la luz se proyecta desde arriba pero no desde abaijo, lo que desenca-
dena una respuesta fototéctica negativa en el animal, provocando que el animal regrese a un ambiente
oscuro; por lo tanto, este comportamiento de fototaxis negativo podria servir como un mecanismo poten-
cial para mantener a los gusanos en el suelo (Xu et al., 2008).

b) Ojo en copa

Una gran mejora aparece en este primitivo receptor luminico al producirse una invaginacién. Estas
células receptoras de luz, en vez de encontrarse en una superficie lisa, ahora estén en el interior de una
irregularidad de la piel: el epitelio se mete para dentro como si fuera un socavén. Asi, depende por
donde llegue la luz, iluminard unos receptores u otros dentro de la invaginacién. Si una mutacién al azar
hace que la placa receptora ya no sea plana, puede encontrarse una gran ventaja evolutiva. Tenemos
cierta nocién de direccionalidad, podemos averiguar por dénde viene la luz. El organismo ya no se
mueve a ciegas, se estd orientando, aunque, sin embargo, todavia no se puede decir que esta estructura
permita tener gran resolucién.

Pero los ojos simples no deben verse como simples peldafios en un camino hacia una mayor com-
plejidad. Los que existen hoy estan hechos a la medida de las necesidades de sus usuarios. Este tipo de
ojo, todavia primitivo, lo encontramos en moluscos gasterépodos del género Patella (Boutan, 1900). Su
funcién es simple, le permite conocer cudndo se encuentra sumergido (poca luz) o en la superficie (mu-
cha luz). P. vulgata (la tipica lapa) vive en zonas intermareales y se desplaza en bisqueda de alimento
en funcién de la columna de agua que tienen sobre ellas.

Organos sensoriales de este tipo también se han descrito en los turbelarios (Turbellaria), conocidos
vulgarmente como planarias, una clase del filo platelmintos (gusanos planos) que poseen un sistema vi-
sual que consiste en dos ojos en forma de copa pigmentaria (Kuchiiwa et al., 1991; Asano et al., 1998).

¢) Ojo en cémara estenopeica («pinhole»)

La hendidura fue haciéndose mds profunda, hasta constituir una estructura esférica hueca y abierta al
medio acudtico, tapizada por la capa de células fotorreceptoras que podria ya considerarse precursora
de la retina. Este ojo se conoce como ojo en «cdmara oscura estenopeica o pinhole». El estrechamiento
progresivo del orificio de entrada iria consiguiendo mayor resolucién visual.

El ojo se hace aqui tridimensional y puede percibir con precisién la direccién de donde proviene la
luz. A lo largo de la evolucién, la concavidad de este ojo se hizo més profunda y sus bordes fueron es-



tranguldndola hasta llegar al siguiente hito evolutivo: «la cémara oscura». Este tipo de ojo corresponde
a cefalépodos del tipo del Nautilus.

El ojo estenopeico es una de las caracteristicas més peculiares y notables del nautilus, donde una
pupila ajustable en lugar de cristalino crea una imagen relativamente tenue en la retina. Las secciones
verticales del ojo estenopeico de N. pompilius revelan que su retina contiene una sola capa de células fo-
torreceptoras rabdoméricas (Zhang et al., 2021). Como depredador nocturno, el nautilus ha desarrollado
el comportamiento caracteristico de la migracién vertical en profundidad hacia aguas menos profundas
durante la noche (O'Dor et al., 1993). Es comprensible que la deteccién de la luz y la visién espacial sean
prerrequisitos fundamentales para lograr esta tarea debido a la dramética disminucién de la luminancia
en aguas profundas (Nilsson, 2009). Desde una perspectiva de adaptacién evolutiva, la aparicién del ojo
estenopeico es un avance adaptativo esencial para el estilo de vida del nautilus de migraciones de pro-
fundidad verticales, lo que permite al organismo adquirir visién espacial y hacer frente rdpidamente a la
presién hidrostdtica dentro del ojo mediante la apertura de la pupila al agua de mar (Zhang et al., 2021).

d) Ojo vesicular

El salto siguiente conduce al cierre de la esfera mediante una fina cuticula transparente, quedando la
cavidad ocular ocupada por un fluido celular de consistencia uniforme (Esteban, 2018). En este medio
estable, las células receptoras se habrian ido diferenciando, especializdndose en diferentes tareas, tales
como distinguir colores o formas. Tenemos ya una verdadera retina que podria corresponder al ojo de
un caracol terrestre.

e) Ojos con lentes

La cuticula aislante se convierte en una capa cérnea, y en la regién frontal aparece una estructura
lenticular rellena de liquido transparente. Es el ojo de los peces y caracoles marinos.

f) Ojo en cémara compleja

Finalmente, la lente o cristalino se rodea de una estructura pupilar capaz de cambiar de tamafio segin
la intensidad de la luz, del mismo modo que los obturadores de las cémaras fotogréficas. Ya tenemos
un ojo moderno correspondiente a los tetrdpodos terrestres. Los tejidos anteriores del ojo diferencian la
parte transparente (cérneal) de una parte opaca posterior (iris), abierta en la zona central, que aumenta
el efecto estenopeico para el enfoque de la imagen, y al desarrollar capacidad contrdctil ademés regula
la entrada de luz.

Pensando en la calidad de imagen y resolucién de los ojos en cémara de diferentes especies, es evi-
dente que cada disefio ha evolucionado para adaptarse a las demandas de sus entornos especificos.
La competencia entre animales por recursos y supervivencia desencadené esa carrera armamentistica
evolutiva, donde los distintos tipos de ojos se fueron perfeccionando a lo largo de millones de afios.

En este proceso, los cefalépodos, optaron por un disefio de retina directa que se ajusta perfecta-
mente a su hdbitat y estrategias de supervivencia, sin necesidad de una visién superior. En cambio, los
vertebrados, entre los que nos incluimos, desarrollaron una retina invertida o al revés que permitié una
mejora significativa en la calidad visual.



En la evolucién de los vertebrados, es posible que hayan existido otras configuraciones de retina, pero
solo la mejor adaptada ha perdurado en el contexto de la competencia evolutiva. En este caso, la retina
invertida ha demostrado ser la solucién mds exitosa.

3. Evolucion puntuada por tareas

En la actualidad manejamos el concepto de evolucién puntuada por tareas, donde asumimos que los
érganos visuales no evolucionaron de ser deficientes a ser perfectos, sino que evolucionaron de realizar
unas pocas tareas sencillas a la perfeccién a realizar muchas tareas complejas de manera excelente. Esta

adquisicién secuencial de tareas sensoriales va asociada ineludiblemente a cambios morfofuncionales, y ha
sido enunciada y desarrollada por Dan-Eric Nilsson (Nilsson, 2009; Land and Nilsson, 2012) (Figura 10).

Figura 10. llustracién esquemdtica del concepto de evolucién puntuada por tareas en la que se indica la posicién de las
principales innovaciones funcionales. Modificado de (Nilsson, 2013).

Podemos identificar cuatro innovaciones funcionales clave unidas con la evolucién de comportamien-
tos visuales, que, una tras otra, allanaron el camino para la evolucién de ojos eficientes y eficaces. Estas
innovaciones son (Nilsson, 2013, 2021):

(i) aparicién de fotopigmentos eficientes,

(i) aparicién del pigmento de deteccién (direccionalidad),

(iii) plegamiento de la membrana del fotorreceptor y hundimiento de la superficie

(iv) desarrollo de épticas de enfoque.

Estas innovaciones, légicamente conllevan una secuencia evolutiva correspondiente de las estructuras
oculares, en la que podemos distinguir cuatro etapas (Nilsson, 2009; Land and Nilsson, 2012):

— Primera etapa: fotorrecepcién no direccional

Consiste en monitorizar la intensidad de la luz ambiental sin considerar su direccién. No necesitas
un buen ojo para esto; un fotorreceptor aislado seria suficiente. Por lo tanto, el origen del ojo hu-
mano se remontaria a una estructura simple como una mancha pigmentaria capaz de distinguir luz
de oscuridad, algo andlogo a lo que encontramos en la actualidad en las algas del género Euglena.



La lista de tareas que se pueden realizar con solo monitorear la intensidad de la luz ambiental es
amplia. Con este tipo de ojos simples, es posible obtener informacién para una serie de compor-
tamientos importantes como: activar o desactivar comportamientos directamente en relacién con
la hora del dia o indirectamente al proporcionar informacién de tipo ciclo circadiano; utilizar la
infensidad de la luz ambiental como un indicador para determinar la posicién vertical en la colum-
na de agua por los animales acudticos (Lythgoe, 1979) permitiéndoles mantener una profundidad
éptima para sus necesidades biolégicas y ecolégicas (Nilsson, 2009); en los animales que excavan
en el sustrato pueden emplear la fotorrecepcién no direccional para desencadenar comportamien-
tos especificos cuando emergen a la superficie iluminada al poder detectar niveles peligrosos de
radiacién ultravioleta (UV) permitiéndoles tomar medidas preventivas para evitar dafios celulares
causados por la sobreexposicién a los mismos (Paul and Gwynn-Jones, 2003; Xu et al., 2008); la
deteccién de sombras es otra funcién vital de la fotorrecepcién, ya que informa a los animales sobre
su movimiento dentro o fuera de dreas sombreadas, asi como sobre la proximidad de sombras que
podrian representar depredadores o cambios ambientales.
- Segunda fase: fotorrecepcién direccional
En esta fase los animales pueden determinar la direccién de la luz gracias a que sus fotorreceptores
cuentan con lo que podriamos describir como un escudo, generalmente un pigmento oscuro que
bloquea la luz proveniente de ciertas direcciones, es decir se desarrolla fotorrecepcién direccional.
Un receptor de este tipo proporciona a su poseedor una percepcién del mundo a nivel de un pixel,
no lo suficiente como para calificar como visién completa, pero si lo necesario para desplazarse
hacia una fuente de luz o alejarse nadando de ella hacia un refugio sombrio (Nilsson, 2009).
— Etapa tres: visién de baja resolucién
Se empieza a desarrollar el poder de resolucién. Con el paso de las generaciones, esa mancha
pigmentaria se fue alojando en una concavidad que le permitia una orientacién de la fuente de luz
mucho més precisa, asi como distinguir sombras (potenciales presas o depredadores). Inicialmente
estd resolucién es baja, son los ojos en copa cerrada y los ojos compuestos primitivos. Incluso con
una resolucién muy rudimentaria, dicha informacién puede servir para una gran cantidad de ta-
reas importantes (Nilsson, 2013). Ahora, los animales que poseen estos disefios de ojos pueden in-
tegrar informacién sobre la luz que llega desde diferentes direcciones, produciendo una imagen de
su mundo. Pueden ver escenas, aunque sean borrosas y granulosas. Esto marca el punto en el que
la deteccién de la luz se convierte en una visién adecuada y cuando los conjuntos de fotorreceptores
se convierten en ojos auténticos. Los animales con ojos en etapa tres pueden encontrar un hogar
adecuado, como lo hacen las estrellas de mar, o evitar obstéculos, como lo hacen las medusas.
— Etapa cuatro: visién de alta resolucién
Es donde la evolucién de los ojos, y sus duefios, realmente despega al desarrollar sistemas épticos de
enfoque. Con la adicién de lentes para enfocar la luz, la visién se vuelve nitida y detallada. En este
periodo es cuando surgen el cristalino, una estructura que actéa como una lente flexible permitiendo
enfocar tanto objetos cercanos como lejano; y el iris, que posibilita la regulacién de la cantidad de
luz. Con la adicién de lentes para enfocar la luz, la visién se vuelve nitida y detallada: cuando llegas
a la etapa cuatro, la lista de tareas no tiene fin (Nilsson, 2021), con solo aumentar la resolucién es-
pacial, es posible realizar actividades de deteccién, persecucién y comunicacién con otros animales.
Cada uno de esos progresos representa una ventaja significativa en comparacién con la situacién an-
terior; ninguno ocurrié con un propdsito teleolégico, es decir con una finalidad especifica; simplemente
sucedieron, y la seleccién natural desempefié su papel: aquellos que mejoraban su aptitud y por lo tanto
la supervivencia se mantenian, mientras que los que la deterioraban desaparecian.



4. El ojo compuesto

El otro modelo comin en el mundo animal es el ojo «facetado o compuesto» propio de los artrépo-
dos. Aunque desde una perspectiva antropocéntrica tenemos la impresién de que los ojos de tipo cémara
son el tipo més comin de érganos visuales en los animales, esto no es asi, de hecho, los ojos compues-
tos son mucho més comunes. Esto es cierto tanto si sus portadores se cuentan como individuos o como
especies (Nilsson and Kelber, 2007). Por supuesto, esto se debe principalmente a la gran cantidad de
insectos, pero los ojos compuestos también sirven para la visién en varios otros grupos de artrépodos
como crustéceos, ciempiés, milpiés y cangrejos herradura (Land and Nilsson, 2012); y aunque los ojos
compuestos son raros en animales distintos de los artrépodos, existen en algunos poliquetos sésiles, un
pequefio grupo de almejas y algunos equinodermos (Aizenberg et al., 2001).

Una de las caracteristicas mds distintivas del ojo compuesto es la disposicién altamente regular de las
facetas del cristalino que definen las unidades individuales del ojo, llamadas omatidios. Estos ojos son
como un mosaico convexo en el que se agrupan ordenadamente miles de ojos simples de aspecto hexa-
gonal, en una disposicién que optimiza el aprovechamiento de la superficie convexa, como si fuera un
panal esférico. Estas facetas del cristalino son producidas por un cuarteto profundamente conservado de

Figura 11. Ojo compuesto de artrépodo. A. lustracién esquemdtica de un omatido. B. Detalle de la cabeza del insecto
crisopa (Chrysoperla carnea) en el que se aprecian sus dos ojos compuestos afactados.Tomado de Wikimedia Commons
https://commons.wikimedia.org/wiki/  File:%D0%97%DO0%BE%D0%BB%DO%BE%D1%82%D0%BE%DO%BE%D1%87%D0%-
BA%DO0%B0_%D0%B7%D0%B2%D0%B8%D1%87%D0%B0%D0%B%D0%BD%D0%BO.|pg; propiedad de Andrei Savitsky re-
producido bajo licencia de Creative Commons Attribution-Share Alike 4.0. C. Microscopia electrénica de barrido del ojo de
la mosca de la fruta (Drosophila melanogaster) Tomado de Wikimedia Commons https://commons.wikimedia.org/ wiki/
File:Drosophilidae_compound_eye_edit1.jpg. reproducido bajo la licencia Creative Commons Attribution-Share Alike 3.0.



células secretoras de cuticula, llamadas células de Semper (SC). También conocidas ampliamente como
células cénicas, su secrecién dard lugar al sistema diéptrico del omatidio, es decir, el cristalino corneal
y los conos cristalinos subyacentes y por detrés una retina neural subyacente que detecta la luz (fotorre-
ceptores rabdoméricos). Este nicleo sensible a la luz esté épticamente separado de los omatidios vecinos
por células pigmentarias que aislan la luz (células pigmentarias interommatidiales o epitelio pigmentado
de la retina (Charlton-Perkins et al., 2021). Por lo tanto, el disefio omatidial no es diferente al del ojo de
lente Unica en los vertebrados, en el que una retina neural se encuentra detrds de un sistema diéptrico,
rodeada por el epitelio pigmentario de la retina (Figura 11).
Hay dos tipos bdsicos de ojos compuestos (lbdfiez and Ruiz, 1987; Warrant, 2019; Nilsson, 2021)
— El ojo de aposicién (insectos diurnos). Cada omatidio proporciona independientemente su punto de
imagen. Las células pigmentarias impiden que el rayo luminoso pase de un omatidio a otro; por lo
tanto, los omatidios estdn épticamente aislados. Este tipo de visién requiere un minimo mds alto de
intensidad luminica
— El ofro tipo de ojo compuesto es el de superposicién (insectos y crustdceos nocturnos). Poseen oma-
tidios que no estan aislados completamente, de tal forma que la luz que incide directamente sobre
un omatidio puede ser aprovechada por los rabdémeros de los omatidios vecinos. Este tipo de ojos
produce una imagen muy luminosa pero poco nitida.

Limitaciones fisicas de la funcién ocular del ojo compuesto

Un mito comin sostiene que los ojos compuestos son superiores para la deteccién de movimiento,
pero a nivel de la matriz retiniana, un borde o un objeto se mueve de pixel a pixel de la misma manera
en los ojos de cémara que en los ojos compuestos. En cambio, los ojos compuestos son fundamentalmen-
te inferiores debido a la difraccién y la mala captura de fotones en las lentes pequefias (Snyder, 1977).
Optimizado para la misma intensidad de luz, un ojo de cémara tendrd una resolucién significativamente
mejor que un ojo compuesto del mismo tamafio (Nilsson and Kelber, 2007).

La razén probable por la que, aun asi, los ojos compuestos evolucionaron es que las diferencias de
rendimiento entre los ojos compuestos y los de tipo cémara aumentan con el tamafio del ojo y desaparecen
para los ojos mds pequefios (Nilsson, 1989). El predominio de los ojos compuestos en los artrépodos pue-
de ser entonces el resultado de que este tipo de ojo se estableciese en el grupo ya antes de que irradiara;
aunque otra posibilidad es que la invaginacién epitelial necesaria para formar un ojo tipo cédmara vesicu-
lar tenga menos probabilidades de evolucionar en animales con exoesqueleto (Nilsson and Kelber, 2007).

Aunque los ojos compuestos han demostrado tener un éxito notable, su resolucién estd limitada fun-
damentalmente por restricciones fisicas: los ojos compuestos son Gtiles para animales pequefios porque
ofrecen un campo de visién amplio a todo su alrededor y resolucién éptima a distancias cortas (debido
a la difraccién y la mala captura de fotones en las lentes pequefias), pero en animales de gran tamafio
son un obstdculo para su crecimiento. Para tener la misma resolucién que los ojos con lentes de camara,
un ser humano necesitaria ojos compuestos de un metro de didmetro y un millén de facetas (Kirschfeld,
1976) (Figura 12).

Aunque como hemos visto su resolucién esta limitada, sin embargo, los ojos compuestos han demos-
trado fener un éxito notable. 3Por qué entonces los artrépodos se embarcaron en el camino hacia los ojos
compuestos en lugar de evolucionar hacia ojos tipo cdmara como en otros filos visualmente prominentes?

En la naturaleza, esta falta de resolucién a menudo se compensa con funcionalidades adicionales
como un dngulo de visién muy grande, polarizacién, o deteccién répida de movimientos (Volkel et al.,



Figura 12. Representacién del tamaiio minimo que deberia tener un ojo compuesto con la resolucién global de un ojo
humano. Deberia tener 1 millén de facetas de las que en le dibujo sélo se han representado para simplificar 100. Tomado
de (Kirschfeld, 1976).

2003). En conjunto, cada uno de estos ojos simples genera una visién tipo «barrido» que les permite
procesar hasta 250 imdgenes por segundo (frente a las 24 imdgenes que procesan nuestros ojos) ade-
més de permitirles tener un dngulo de visién que llega a los 360° (ven en todas direcciones a la vez...)
(Sadnchez-Migallén, 2009). Esto nos hace comprender fécilmente por qué las moscas son tan dificiles de
atrapar.

5. El ojo: ¢gmonofilético, polifilético o quizas bifilético?

La visién histérica respecto a este tema ha variado alternativamente, favoreciendo a un sélo origen
comdn (monofilético) o muchos origenes (polifilético) de los distintos tipos de ojos; siendo un tema toda-
via muy controvertido ((Meyer-Rochow, 2000). Originalmente se pensé en un sélo origen, dado que en
todos los tipos de ojos la fototransduccién se realiza usando algin miembro de las familias de opsinas.
Posteriormente, la comparacién morfolégica y los distintos origenes ontogénicos sugirieron que los di-
versos tipos de ojos evolucionaron independientemente entre 40 y 40 veces, idea defendida fundamen-
talmente por los neordarwinistas encabezados por Ernst Mayr (Salvini-Plawen and Mayr, 1977; Mayr,
2002). Y mds recientemente, los experimentos genéticos del grupo de Walter Gehring vuelven a inclinar-
se a favor de un origen monofilético para los diversos tipos de ojos (Gehring and lkeo, 1999; Gehring,
2002; Gehring and Seimiya, 2010).

La idea de mdltiples origenes ha sido desafiada por el descubrimiento de un simple gen del desarrollo,
el Paxé, como el gen maestro que inicia la construccién del ojo en las mas variadas especies (Gehring
and lkeo, 1999; Gehring, 2002) (Figura 13). En un momento determinado el gen se diferenciaria en Milt
(células pigmentadas) y Paxé (fotorreceptores), conduciéndonos a un ojo que responderia al «ojo pro-



Figura 13. Esquema general de la evolucién del ojo. El ojo prototipico que consta de solo dos células, una célula fotorre-
ceptora y una célula pigmentaria, se originé a partir de un fotorreceptor unicelular en un primer paso de diferenciacién celu-
lar. Esta diferenciacién celular condujo a la formacién de una célula fotorreceptora y una célula pigmentaria bajo el control
genético de Paxé y Mitf, respectivamente Tomado de (Gehring, 2014).



totipo» postulado por Darwin quién indicé que a partir del mismo podrian haber surgido gradualmente
los é6rganos visuales mds perfectos, por variacién (mutacién) y por seleccién natural (Darwin, 1859).
Gehring concluye que, como todos los animales bilaterales comparten el mismo gen maestro de control
(Paxé) y los mismos genes de determinacién de células pigmentarias y retinianas, los diferentes tipos de
ojos se originaron monofiléticamente y posteriormente se diversificaron mediante evolucién divergente,
paralela o convergente (Gehring, 2014).

6. ¢Seguiran evolucionando las estructuras oculares en los humanos?

La evolucién biolégica es un proceso continuo que ha estado ocurriendo durante millones de afios, y
predecir cémo evolucionardn las estructuras oculares en el futuro es complicado. La visién es un sentido
crucial para los seres humanos, y cualquier cambio evolutivo en las estructuras oculares probablemente
estaria relacionado con la adaptacién a factores ambientales o de estilo de vida. Por ejemplo, la exposi-
cién a pantallas digitales y la vida sedentaria podrian influir en la evolucién de la visién a largo plazo.

Un ejemplo es lo que estd pasando es el campo de la tecnologia emergente, donde varios proyectos
actuales se centran en el desarrollo de dispositivos conocidos como lentillas inteligentes. Estos dispositi-
vos estdn disefiados para ser no intrusivos, cumpliendo funciones bdsicas de computacién en lo que se
denomina «computacién invisible». Este concepto, introducido por primera a finales del siglo XX, postula
que la tecnologia debe integrarse de manera imperceptible en la vida cotidiana (Norman, 1998).

Para lograrlo se estdn investigando materiales translicidos que incorporan circuitos y muestran infor-
macién en el propio soporte de la lente.

Los recientes avances en electrénica, técnicas de microfabricacién, materiales y tecnologias de detec-
cién han llevado al desarrollo de lentes de contacto con capacidades de diagnéstico. Estos «sensores de
lentes de contacto» podrian cumplir con estrictos requisitos clinicos y dar como resultado un mejor pro-
néstico para los pacientes. La investigacion sobre estos dispositivos comenzé hace mas de una década
y se han desarrollado dispositivos prototipo para detectar y monitorear enfermedades en tiempo real
(Farandos et al., 2015). Las lentes de contacto estan surgiendo como una plataforma prometedora para
la biodeteccién no invasiva de varios biomarcadores en el liquido lagrimal al combinarse con diversos
biosensores, y asi en la actualidad se estd trabajando en:

— sensores colorimétricos, basados en cristales foténicos que usan la difraccién de la luz visible para

el monitoreo continuo de los niveles de glucosa en las légrimas (Shetty et al., 2024);

— biosensores enzimdticos electroquimicos integrados en lentes de contacto para detectar lactato
(Thomas et al., 2012) ;

— monitorizacién de cambios en la curvatura y circunferencia de la cérnea que podrian estar relacio-
nados con las fluctuaciones de la PIO (Campigotto et al., 2020). La FDA ha aprobado la primera
lente de contacto inteligente desechable, Triggerfish® (Sensimed AG, Lausana, Suiza), para captu-
rar cambios en la circunferencia de la regién corneo-escleral durante 24 h, detectando asi cambios
en la PIO (Gaboriau et al., 2023; Higashide et al., 2024);

— biomarcadores inflamatorios como MMP-9 (Ye et al., 2022) y exosomas de cancer en el liquido
lagrimal (Li et al., 2022).

El futuro de las lentillas también podria incluir soluciones de correccién personalizada y adaptacién

a las condiciones de luz. De esta forma, las lentillas personalizadas se adaptarian a las necesidades
individuales de cada usuario, ofreciendo una correccién visual éptima basada en factores como la for-
ma del ojo, el astigmatismo y la aberracién esférica. Por otro lado, estas lentillas adaptativas podrian



cambiar automdticamente su tonalidad en funcién de las condiciones de luz, protegiendo nuestros ojos
del deslumbramiento y la fatiga ocular.

No resulta descabellado imaginar que, en el futuro, estas lentillas inteligentes puedan desempefiar el
papel de diminutas pantallas que nos permitan visualizar una gran cantidad de datos como si estuvieran
suspendidos en el aire, brinddndonos asi la posibilidad de acceder a mds informacién sobre nuestro en-
torno; aunque la premisa inicial es que estas lentillas mejoren inicialmente la calidad de vida de aquellas
personas con problemas visuales significativos, como la degeneracién macular o el glaucoma.

Ademds, con los avances en la ingenieria genética y la medicina, es posible que en el futuro veamos
infervenciones humanas mds directas en la evolucién biolégica, aunque esto plantea consideraciones
éticas significativas. En la actualidad, la genética nos brinda una herramienta sumamente prometedora:
la terapia génica para el tratamiento de diversas enfermedades oculares. Esta modalidad tiene como
objetivo corregir o reemplazar genes defectuosos con el fin de mejorar la funcién ocular.

La terapia génica ha abordado trastornos oculares que incluyen enfermedades genéticas raras que
afectan la visién, como la amaurosis congénita de Leber y la distrofia retiniana (Tejada Palacios et al.,
2023; Jain and Daigavane, 2024). Ademds, se ha comenzado a aplicar en algunos casos de degene-
racién macular asociada a la edad (Khan et al., 2023). En Espafia, desde principios de los afios 20,
contamos con varios centros sanitarios autorizados para llevar a cabo esta terapia. Los resultados ini-
ciales de algunos ensayos clinicos han sido alentadores, evidenciando mejoras en la visién y la funcién
retiniana en algunos pacientes. No obstante, es fundamental destacar que la terapia génica adn se
encuentra en una fase temprana de desarrollo y no estd disponible de manera generalizada (Ministerio
de Sanidad, 2021) .

Es importante tener en cuenta que, aunque estas ideas son emocionantes, el desarrollo de tecnologias
médicas suele requerir tiempo antes de su implementacién en nuestra escala temporal. Sin embargo, este
periodo puede ser relativamente corto si lo comparamos con los plazos asociados al tiempo evolutivo.

Es posible que ojo humano ya esté experimentando el siguiente paso en su evolucién, encaminéndose
hacia el tetracromatismo. En la actualidad, se ha identificado que mas del 20% de las mujeres poseen
un cuarto tipo de cono, que detecta longitudes de onda entre el rojo y el verde, lo que les confiere una
mayor sensibilidad a través del espectro de colores (Jordan and Mollon, 2019) (Jameson et al., 2020).
Esto se debe a una variante genética en el cromosoma X. Estas «supermujeres» perciben una gama mds
amplia de colores y matices que las personas tricrématas, por lo que pasarian de poder distinguir 1 mi-
llén de tonalidades a aproximadamente 100 millones (Jameson et al., 2020). Aunque la primera mujer
tricrémata se descubrié en 1993 (Jordan and Mollon, 1993), sin embargo, la investigacién sobre este
fenémeno estd en curso y aln no esté completamente claro en qué medida afecta la percepcién del color
en la vida cotidiana de las personas tetracrématicas.
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