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RESUMEN

Los ojos de los anélidos marinos, especialmente
de los poliquetos, pueden ser simples
fotosensores u ocelos, u ojos bien desarrollados
del tipo de copa de pigmento, con estructura
de camara con cristalino esférico, o ser ojos
compuestos, especialmente en algunos
sabélidos. Aunque esto parece ser casi
conocimiento general, algunos especialistas
consideran que los poliquetos no tienen ojos
bien desarrollados. En esta contribucion se
presenta una breve revision histérica sobre el
desarrollo del conocimiento sobre los ojos en
donde hay una tradicion mayor a dos siglos,
tratando de cubrir aspectos estructurales
y funcionales. Se enfatiza la relacién entre
complejidad estructural y resolucién y se
considera que pese a que los 0jos mas comunes
son los de copa de pigmento, mismos que
parecen no tener alta resolucion, han sido
suficientes para potenciar la evolucion de
muchos grupos de invertebrados desde el
Cambrico.



Figura. 1. Ojos en varios poliquetos. A. Eunicido, Palola. B. Neréidido, Neanthes. Cy D. Alcidpidos. E. Sabélido,
Acromegalomma (inserto: acercamiento de ojo compuesto distal). F. Ofélido, Polyophthalmus (ojos laterales parduzcos) (A,
Luis F. Carrera-Parra; B; Azmi et al.,, 2021; C, D. Fenolio; D, K. Osborn; E, Michael Bok; F, D. Fenwick).

INTRODUCCION

urante la evaluacién de un manuscrito para

publicaciéon que hicimos sobre las especies de

gusanos de fuego del género Chloeia de los mares
tropicales americanos (Yafiez-Rivera & Salazar-Vallejo,
2022), una de las personas que revis6 el documento
indicd que, salvo quiza algunos anélidos pelagicos de la
familia Alciopidae, el resto no tenian ojos sino manchas
oculares u ocelos. Dado que estabamos introduciendo
el uso del tamafio de los ojos como un atributo
relevante para la distincion de especies, organicé
una busqueda sobre el tema, y en esta contribucion
revisaré el desarrollo de la investigacién en los anélidos
marinos, especialmente entre los que conocemos como
poliquetos. Mi objetivo es confirmar que los poliquetos
tienen ojos bien desarrollados y funcionales y que,
aunque los ocelos son frecuentes en larvas y algunas
formas de la infauna, la mayoria tienen ojos de copa de
pigmento. También espero transmitir el consejo de que
es preferible indagar sobre un tema cualquiera antes
de emitir una opinién lapidaria, especialmente en un
terreno que no dominamos.

Debo hacer unas aclaraciones. La primera, como se
notara al ojear los titulos de las publicaciones citadas,
los estudiosos de los sensores o del sistema nervioso
en los anélidos se han referido siempre como ojos a las

estructuras en cuestion. La segunda, es que la palabra
ocelo (Lat. ocellus, ojito) tiene, segun el diccionario de la
Real Academia, dos acepciones: a) ojo simple de los que
integran un ojo compuesto en los artrépodos, y b) mancha
redonda en las alas de algunos insectos o en las plumas
de ciertas aves (sin funciones visuales). Algunos autores
prefieren el término omatidio, voz latinizada del griego,
para referirse a los ocelos (Richter et al., 2010); empero, no
me referiré a las manchas oculares como se presentan en
aves 0 mariposas, sino a los 6rganos fotosensores.

Los anélidos marinos presentan gran variedad en el
desarrollo de los ojos. Cierto que hay varios grupos sin
ojos (anoftalmos), especialmente aquellos residentes de
cuevas o que viven en el mar profundo, pero la mayoria
de las especies tienen ojos Ilamativos (Fig. 1). Puede
haber un par de ojos como en los eunicidos (Fig. 1A),
también es frecuente hallar dos pares de ojos como en
los neréididos (Fig. 1B), y por la posicidon de las cérneas,
nos percatamos que tienen distinta orientacién: los
0jos anteriores apuntan antero-lateralmente, mientras
que los posteriores se dirigen postero-lateralmente.
Entre los poliquetos con ojos gigantes, mucho mayores
que el propio prostomio, destacan los alciopidos
(Fig. 1C, D) ya que son mas coloridos que su cuerpo
transparente. Otro caso que merece destacarse se
presenta entre algunos sabélidos como las especies de
Acromegalomma (Fig. 1E), que tienen ojos compuestos



en la punta de algunos radiolos. Otra forma interesante
de ojos son los presentes entre algunos ofélidos, como
las especies de Polyophthalmus, que ademas de un
par de ojos cerebrales, presentan una serie de ojos,
dispuestos en pares en cada segmento del cuerpo (Fig.
1F). La estructura histoldgica se revisara mas abajo, pero
ahora procede repasar un poco sobre la historia de la
investigacion sobre los ojos de los anélidos.

La primera publicacién sobre los ojos de los anélidos
marinos se realiz6 hace 200 afios. Ranzani (1817)
describidé una especie que denomind Phyllodoce
maxillosa (ahora Polyodontes maxillosus) (Fig. 2), un
acétido que raramente se puede conseguir completo
(Fig. 2A) ya que residen en tubos verticales en sustratos
mixtos (Fig. 2E), y la boca del tubo se puede colapsar
cuando el poliqueto recula (Fig. 2D). Cada ojo esta en un
pedunculo cilindrico notorio (Fig. 2B), y se ven cuando
el poliqueto se asoma en la abertura del tubo (Fig. 2C).
Imagenes de estos animales y sus ojos espectaculares
en una oquedad en el sedimento se han popularizado
en las redes sociales. Pettibone (1989) realiz6 la revision
de la familia Acoetidae e indic6 que Pflugfelder (19323,
b) detallé la estructura fina de los ojos complejos que
habia sido informada por Ranzani mas de 100 afos
antes.

Muller (1831, Lam. 4, Figs 6-10) caracterizé6 los
ojos y el sistema nervioso de los neréididos, con
unas observaciones sobre la region anterior y los
parapodos. Sin embargo, la primera generalizacion
sobre la variacion y nimero de ojos entre los
poliquetos fue por von Siebold (1848). Mencioné que
habia ojos bien desarrollados entre los miembros de
los anfindbmidos, eunicidos, escamosos, y neréididos,
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Figura. 2. Escamosos acétidos. A. Fragmento de Polyodontes maxillosus,
con la faringe evertida, y sin élitros. B. Mismo, detalle del extremo anterior
con ojos pedunculados. C. Extremo anterior de otro acétido, en la abertura
del tubo. D. Tubo con abertura cerrada por retraccién del acétido. E. Tubo
parcialmente excavado para mostrar su grosor y anulaciones (Fa: faringe)
(A, B copiados de Ranzani 1817; C, Paracorynactis; Dy E, R. Ferry).
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y complementé la afirmacién en una nota al pie para
indicar que eran dificiles de ver entre algunos gliceras,
orbinidos, arenicélidos y cirratulidos, pero que se
distinguian dos ojos en especies de Alciopa, Eunice
y Phyllodoce, y cuatro en especies de Amphinome,
Hesione, Nereis y Syllis y que, por el tamafio
extraordinario, los de Alciopa serian apropiados para
ser estudiados.

De Quatrefages (1850) secundé las conclusiones de
von Siebold. Ante la perspectiva de que no habia ojos
verdaderos entre los anélidos, estudid los ojos de
un nuevo género de alciopido, los ojos pigidiales de
un sabélido, y confirmé sus hallazgos previos sobre
ofélidos; con esos resultados, concluy6 que:

1.Un ojo es facil de reconocer por la presencia de
un lente convergente (cristalino), un receptor de
estimulos visuales (retina), y un conector nervioso.

2. La mayor parte de los anélidos tienen ojos cefalicos
verdaderos y pueden tener ojos adicionales en
otras partes del cuerpo (ambas conclusiones
fueron confirmadas por Verger-Bocquet, 1984 y
Cronin, 1988).

Dalyell (1853) realiz6 caracterizaciones e ilustraciones a
color de organismos vivos de las especies de Escocia 'y
dedic6 un centenar de paginas de su segundo volumen
a los poliquetos; en muchos casos, hizo algunos
experimentos de regeneracion. Entre estos ultimos,
caracterizo e ilustré los radiolos de los sabélidos y la
presencia de ojos en serie simple, o doble, a lo largo
de cada uno de ellos. Las ilustraciones realizadas
por Dalyell fueron analizadas por Kélliker (1858), y
comparadas con sabélidos recolectados en Napoles
y de Escocia. En su publicacion, lamentablemente
sin ilustraciones, describié Branchiomma dalyelli y
caracterizé los ojos radiolares de varios sabélidos como
0jos compuestos. Los interesados en el tema deberan
consultar la revisién espectacular de Bok et al. (2016)
sobre los ojos compuestos radiolares.

Graber (1880) compil6 la informacion sobre los ojos de
los poliquetos y estudio 6 especies de sendas familias
(alciopidos, eunicidos, hesiénidos, néftidos, neréididos
y polinoidos), e ilustré las células retinales y las
dimensiones de las estructuras oculares en las especies
que analizé. Por su parte, Beddard (1888) reporté
tres especies, incluyendo una de Chloeia y realiz6
histologia de los ojos para confirmar que era un ojo bien
desarrollado con cristalino, aunque los esquemas no
son tan claros.

Andrews (1892) hizo la primera hipotesis sobre las
etapas en la formacion de los ojos de 25 especies de
poliquetos. Realiz6 estudios histologicos sobre los ojos
de neréididos (4 spp), eunicoideos (4 spp), silidos (4
spp), hesionidos (1 sp), escamosos (3 spp), anfindmidos
(1 sp), incluyendo la observacién de la regeneracién
del prostomio, filodécidos (3 spp), alciépidos (1 sp),
espiodnidos (1 sp), tomoptéridos (1 sp), ofélidos (1 sp) y
terebélidos (1 sp). Previamente, habia estudiado los ojos
compuestos de dos especies de sabélidos (Andrews
1891).

¢OJOS U OCELOS?: ORGANOS FOTOSENSORES EN ANELIDOS MARINOS



Segun Andrews (1892), los ojos surgen a partir de areas
epidérmicas fotosensibles y se presentan en algunas
larvas y en los radiolos de algunos serpulidos (Fig. 3A).
La fase siguiente involucra la elongacién de las células
pigmentarias y la aparicion de los bastones (Fig. 3B); este
tipo de ojo se presenta durante la regeneracion de los
0jos y se observan en larvas de poligérdidos y juveniles
de neréididos. En la siguiente fase (Fig. 3C), las células
superficiales se convierten en cuerpos refractarios, lo
que puede generar un lente esférico, como se observa
en los ojos de silidos. En la siguiente fase (Fig. 3D), la
retina forma una copa en cuyo interior esta el lente
asociado a la cuticula y se percibe un cuerpo vitreo
sobre los bastones; este es el tipo de ojo que observo
en varias familias como anfinédmidos, eunicidos,
filodocidos, hesionidos, neréididos, polinoidos y silidos.
Para la Ultima fase (Fig. 3E), Andrews considero que el
hundimiento del ojo continuaria hasta separarse por
completo de la cuticula y de la epidermis y llegar a
cerrarse por completo. En realidad, Andrews trabajo
con ojos de alciopidos, pero quiza eran tan grandes que
no cupieron en sus cortes y no pudo interpretar que,
en esta fase Ultima, el ojo parece saltar del prostomio,
apenas delimitado por una cérnea muy tenue, lo que
seria contrario a un progresivo hundimiento. En efecto,
Andrews cit6 la monografia de Greff (1876, Lam. 3, Fig.
14; Lam. 5, Fig. 43; Lam. 7, Fig. 69) en la que se detall6 la
histologia de los ojos.

La otra conclusion importante de Andrews (1892: 213)
fue una diferencia fundamental en el caso de los ojos
radiolares de algunos poliquetos; en efecto, como lo
habia demostrado en su nota previa (Andrews 1891),
cada ojo epidérmico contenia un cuerpo refractario
separado de los presentes en otros ojos contiguos, por
lo que dichos ojos deberian considerarse compuestos
sin lente multicelular, sino que cada célula seria un
0jo por si misma. En el mismo sentido, consider6
que la estructura formada tenderia a elevarse, no
a hundirse, como el habria hipotetizado para los
ojos entre la mayoria de las familias de poliquetos,
y que eso podria explicarse por la presencia de una
estructura interna de soporte o esqueleto. Entonces, la
contribucion de Andrews consiste en considerar que los
ojos de los anélidos pueden ser simples o compuestos
y que, aunque muchos muestran una tendencia
al hundimiento del ojo, en algunos casos pueden
desplazarse hacia el exterior como entre los alciépidos, o
en los o0jos compuestos de algunos sabélidos. Schreiner
(1897) y Hesse (1899) confirmaron y profundizaron los
hallazgos presentados por otros autores y presentaron
detalles finos de la organizacion celular de los ojos de
varias especies de poliquetos.

Tampi (1949) estudié seis especies (2 de eunicidos,
2 de neréididos, 1 de tomoptéridos y un sabélido), y
en lo que podria ser lo mas interesante, consideré
los cambios ontogenéticos en algunas, asi como las
modificaciones debidas al modo de vida. Comparo
especies de eunicimorfos de los géneros Eunice, de
vida libre, Diopatra, tubicola, y de Marphysa, que vive
dentro del sedimento. Encontré que las larvas de todos
tenian ojos, mismos que eran retenidos por las formas
libres, pero no por las tubicolas o excavadoras, aunque

Figura. 3. Hipotesis de Andrews sobre la formacion de los ojos de
los anélidos. A. Células pigmentarias bajo la cuticula. B. Aparicion de
la retina, bastones e invaginacion de células pigmentarias. C. Mayor
invaginacion del ojo y aparicion de cristalino. D. Progresion en la
invaginacion y aproximacion de las células pigmentarias periféricas,
formando una copa. E. Aparicion de cérnea, separada de la cuticulay
limitada separacion del estrato epidérmico (Ba: bastones, CP: célula
pigmentaria, Co: cornea, Cr: cristalino, Cu: cuticula, Ep: epidermis).

Figura. 4. Histologfa de varios tipos de 0jos, seglin Fauvel (1959). A.
Quetoptérido, copa. B. Silido, copa. C. Neréidido, copa. D. Alcidpido,
camara. E. Células retinianas de alciépido (Ba: bastones, CG: célula
gigante, Cl: célula glandular indiferenciada, Cr: cristalino, Cu: cuticula,
CV: célula visual, Ep: epidermis, FS: filamentos secretores, N: nlcleo, Ne:
neurofibrilla, NO: nervio dptico, PI: pigmento; Re: retina, SI: sustancia
intermedia).
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en algunos casos los juveniles retenian los ojos por un
lapso breve. Entre los neréididos, comparé los acuaticos
con una especie semiterrestre; encontrd que la ultima
presentaba un engrosamiento de la cuticula y epidermis
sobre los ojos y que tenian menos bastones y fibras de
soporte que las acuaticas.

Fauvel (1959) realizd la mejor sintesis a mediados del
siglo pasado y ligd la complejidad estructural de los
fotosensores con los términos adecuados. Repasaré su
clasificacion para luego considerar los hallazgos mas
recientes; los interesados pueden ojear la propuesta de
Richter et al. (2010) sobre estandarizacién de términos.

Como se menciond, Fauvel usé la complejidad
estructural para clasificar los ojos en simples, o manchas
oculares, cuando carecen de cristalino (Fig. 4A, 5E) por
lo que no serian ojos verdaderos. Dichos fotosensores
se encuentran en larvas tempranas y en algunos otros
poliquetos como anfarétidos. La presencia de cristalino,
ademas de la retina y el nervio 6ptico, caracterizan a los
ojos verdaderos, como indicé de Quatrefages (1850).
Fauvel distingui6 tres tipos basicos de ojos verdaderos:

A. ojos en copa cuando la retina se expande y el
cristalino esta bien desarrollado (Fig. 4B, C);

B. ojos de camara, cuando el cristalino forma una
esfera perfecta y la complejidad semeja la de
los ojos humanos (Fig 4D, E), como los que se
presentan entre los alciépidos; y

C. ojos compuestos, que constan de unidades
independientes que portan cristalino y discos
refringentes en cada uno de ellos, y como
unidades completas, para cada uno de ellos
podria usarse el nombre de ocelos (Fig. 5A-C).

Algunos poliquetos presentan desarrollos oculares
en otras regiones del cuerpo. Los ofélidos Travisia
y Polyophthalmus presentan ojos laterales en cada
segmento (Fig. 5F), pero por la falta de un cristalino
bien definido, serian considerados como ojos simples
o manchas oculares. Algunos sabélidos presentan
manchas oculares en el pigidio (Fig. 5D), mismos que
han sido considerados como los ocelos mas simples
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entre los poliquetos (Ermak y Eakin, 1976). Entre los
eunicidos, durante la epitoquia, la secciéon que se
transforma para la reproduccion presenta una mancha
ventral cuya estructura parece un ojo (Fig. 5G), en el que
se distingue un cristalino cilindrico, no esférico, por lo
que también se consideran como ocelos. Macdonald
(1859) los ilustré por primera vez, pero la estructura fina
fue revelada por Schroder (1905), y Fauvel tomé la figura
de esta ultima publicacién. Es curioso que no se hayan
vuelto a estudiar estos ocelos tan peculiares.

Los estudios finos con microscopia de transmision
a partir de la década de los 1960 mejoraron el
conocimiento de la estructura subcelular de los ojos, y
Purschke et al. (2006) revisaron lo que se conocia hasta
entonces y recientemente agregaron otra contribucién
relevante (Palubitzki y Purschke 2020). Por supuesto,
con la mejora de los métodos y técnicas, los resultados
fueron cada vez mas espectaculares y la lectura de
esa revision es obligada para los interesados en la
microanatomia de los ojos de los anélidos. Una revision
mas general puede hallarse en la sintesis de Gehring y
Seimiya (2010) y Schwab (2018), aunque se concentran
en los vertebrados.

Dado que la informacién presentada no es novedosay
que se han reconocido los ojos de los anélidos marinos
desde hace 200 afos, intriga la posible razén para el
comentario dado durante el arbitraje de nuestra nota.
Quiza haya surgido de la perspectiva de que, pese a
su conocida complejidad estructural, los ojos de los
anélidos no podrian considerarse como tales si no
forman imagenes como las que percibimos nosotros.
Dicho de otra manera, quiza esa persona consider6 que
la resolucién visual era insuficiente como para asignar
el término ojos a lo que presentan los poliquetos.
Lamentablemente, también en este rubro hay malas
noticias para esa perspectiva.

Desde los aflos 1970 hubo dos estudios que merecen
mencionarse porque midieron la capacidad visual
de los ojos de dos grupos de poliquetos. En Nereis
mediator, un neréidido depredador de la zona de
mareas de California y cuyos ojos son del tipo de copa

Figura. 5. Histologfa de varios
tipos de ojos, segun Fauvel (1959).
A. Ocelo radiolar del sabélido
Hypsicomus. B. Ocelo radiolar

del sabélido Potamilla. C. Ocelo
radiolar del sabélido Branchiomma.
D. Pigidio de sabélido con ocelos.
E. Ojo simple de anfarétido,
Ampharete grubei. F. Ojo lateral
del ofélido Polyophthalmus.

G. Ojo ventral de la epitoca

del eunicido Palola viridis (CF:
célula fotoreceptora, Cl: células
glandulares indiferenciadas; Co:
cornea, CP: célula pigmentaria, CR:
cuerpo refringente, Cr: cristalino,
Cu: cuticula, CV: célula visual, DR:
discos refringentes, Ep: epidermis,
N: ndcleo, Ne: neurona, NCP:
nucleo de célula pigmentaria, Oc:
ocelo; Pi: pigmento, SP: sustancia
punteada).
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de pigmento (Figs 2B, 4C), Yingst et al. (1972) estudiaron
la sensibilidad espectral y notaron que era sensible al
amplio rango de 400-500 nm, que tenian un sistema de
receptores multiples y que esto le permitiria distinguir
colores. En el otro estudio, Wald y Rapport (1977)
abordaron la vision en alciépidos de los géneros Torrea
y Vanadis, con ojos del tipo de camara; la especie de
Torrea era de aguas someras y su sensibilidad estaba en
400-560 nm, mientras que la de Vanadis era de aguas
profundas, y su rango era mas estrecho, 460-480 nm;
también resaltaron la presencia de retinas accesorias y
que tenian 2-3 fotosistemas diferentes.

No obstante, también hubo estudios tempranos para
evaluar los cambios en los ojos de copa del neréidido
Platynereis (ver Figs 2B, 4C), Fischer (1963) realizé cortes
del prostomio y demostré que esos 0jos se ajustaban a
los cambios en la intensidad luminica por movimientos
de la retina y los bastones; de manera que los bastones
en ejemplares fijados en la oscuridad eran de unas
20 pm, pero en los fijados expuestos a la luz era de 7
pMm, y que en las formas heteronereis era de 46 pmy
de 19 pm, respectivamente. Entonces, incluso en ojos
con cristalino poco desarrollado, habia modificaciones
fisicas que repercutirian en una mejor resolucién
de las imagenes captadas. En realidad, Tampi (1949)
también habia notado estas diferencias remarcables
en el tamafio de los bastones en sus ejemplares, por
lo que es un hecho y no pueden considerarse como
observaciones aisladas.

Por supuesto, la investigacion en este terreno también
se ha profundizado mucho. Nilsson (2009, 2013) propuso
una secuencia evolutiva para la funcion visual que
aunque para fines didacticos parece lineal, es mucho
mas compleja que eso ya que ha habido regresiones (Fig.
6). Considerd que la evolucién estructural de los ojos
tenia dos fases terminales; una, la de los ojos en camara,
y la otra, la de los ojos compuestos. También enfatiz6
que habia algunos procesos criticos que irian desde la
temprana fotorrecepcion no direccional, al presentarse
foto-pigmentos, a la direccional con el desarrollo de los

.

\ fo AL
\ Y — W
\
\\ \‘ pe
\ \
\ \
\\ \ /dslén espacial:
g \ 1 alta resolucién
@ \ e
© \ =
:q—_) \ 6n espacial:
=1 % ja resolucién
€ /I~
O Fotorrecepcion
direccional
Fotorrecepcién
Tiempo

LL

bastones. Luego, con mayor complejidad, al expandirse
la retina en los ojos de copa, o multiplicarse en los
ocelos que forman ojos compuestos, surgirian la visién
espacial de baja resolucion, misma que pasaria a la de
alta resolucién por la incorporacién de mecanismos de
enfoque (cristalino).

En conclusion, dado que los ojos en copa son los mas
generalizados, y pese a que se considera que tienen
baja resolucidon por carecer de un cristalino bien
definido, debemos preguntarnos ;como es que han sido
suficientes para formar imagenes de presas o enemigos
potenciales en muchos grupos de invertebrados
marinos y desde el Cambrico? Esto se demostré apenas
hace una década (Ma et al., 2012). Dicho de otra manera:
si fueran inadecuados por generar imagenes de baja
resolucion, ;cémo es que los grupos que los presentan
han prosperado por tantisimos millones de afios?

La respuesta de Armand de Quatrefages podria haber
sido: los ojos de los poliquetos, sean de copa, de
camara o compuestos, son suficientes para permitir
la supervivencia de las especies. Superadas las etapas
del estudio histolégico y sensorial, se ha incrementado
la investigacion sobre la genética de su desarrollo
y de su evolucion (Randell y Jékely, 2016, Koening &
Gross, 2020). Espero estas notas orienten a algunos
interesados a abordar el problema desde la perspectiva
de la biofisica, de la ontogenia, de la genética, o de
los estudios comparativos de especies en distintos
horizontes ecoldgicos. Algo que lamentablemente no se
esta haciendo en nuestro pais y quiza tampoco en otro
pais de América Latina.
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