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RESUMEN.

Algunos cefalépodos, como los pulpos, pueden mimetizarse con objetos que estan detrds de ellos.
Otros, como las sepias, producen una paleta de colores excepcional aunque las evidencias
fisioldgicas y etologicas indican que los cefaléopodos son ciegos a los colores. ;Cémo pueden
mimetizarse con el entorno copiando colores y objetos que no ven? ;Por qué se comunican con

colores cuando sus congéneres no pueden verlos?

En este trabajo de revisidn bibliografica se ha realizado una busqueda de informacién con el fin de
aportar una vision general y lo mas clara posible del funcionamiento de la vision de la clase de
moluscos Cephalopoda. Para ello, se analiza en primer lugar su anatomia y fisiologia ocular a la
vez que se compara a la de los vertebrados. Se describen también procesos fisicos que
posibilitarian la interpretacion del color por parte de estos animales asi como la vision en
profundidad y se da una breve explicacion de qué es y como funciona su caracteristica capacidad

de camuflaje y la manera a la que va ligada a los procesos fisicos para la interpretacion del color.

Palabras clave: cefalopodos, vision, aberracidon cromadtica, camuflaje, fotorrecepcion.

RESUMO.

Alguns cefalépodos, como os polbos, poden mimetizarse con obxectos que estan detras deles.
Outros, como as sepias, producen unha paleta de cores excepcional ainda que as evidencias
fisioldxicas e etoloxicas indican que son cegos 4 cor. Como poden fundirse co ambiente copiando

cores que non ven? Por que se comunican coas cores cando os seus conxéneres non as poden ver?

Neste traballo de revision bibliografica realizouse unha busqueda de informacion coa fin de
aportar unha vision xeral e o mais clara posible do funcionamento da vision da clase de moluscos
Cephalopoda. Para iso analizase en primeiro lugar a sua anatomia e fisioloxia ocular & vez que se
compara ca dos vertebrados. Describense tamén procesos fisicos que posibilitaran a interpretacion
da cor por parte destes animais asi como a vision en profundidade e dase unha breve explicacion
de que ¢ e como funciona a sua caracteristica capacidade de camuflaxe, ¢ a maneira 4 que vai

ligada aos procesos fisicos para a interpretacion da cor.

Palabras clave: cefalopodos, vision, aberracidon cromadtica, camuflaxe, fotorrecepcion.



ABSTRACT.

Some cephalopods, such as octopuses, can blend in with objects that are behind them. Others, like
cuttlefish, produce an exceptional colour palette although physiological and ethological evidence
indicates that they are colour blind. How can they blend in with the environment by copying

colours they can't see? Why do they communicate with colours when their peers cannot see them?

In this bibliographic review work, a search for information has been carried out to provide a
general and as clear as possible vision of the functioning of the vision of the class of molluscs
Cephalopoda. To do this, their ocular anatomy and physiology are first analyzed while it is
compared to that of vertebrates. Physical processes that would allow the colour interpretation and
deep vision by these animals are also described and a brief explanation of what their characteristic
camouflage capacity is and how it works is given, and the way in which it is linked to the physical

processes for colour interpretation.

Key words: cephalopods, vision, chromatic aberration, camouflage, photoreception.



1. Introduccion.

El término “vision” es definido por la Real Academia Espafiola como “capacidad de ver” o
“accion y efecto de ver”, pero ;ver el qué? jimagenes nitidas? ;formas? ;distintas intensidades de
la luz? Lo cierto es que si nos paramos a pensar y vamos mas alla de nuestra perspectiva como
humanos, podemos comenzar a atisbar la complejidad evolutiva que va ligada al sentido de la
vista, desde la simplicidad de los ocelos de algunos cnidarios, hasta los complejos ommatidios de
los estomatopodos capaces de detectar incluso la luz ultravioleta (Bok et al., 2018). Antes de
entrar en mas detalle considero necesaria una breve explicacion general de los fundamentos de la

fotorrecepcion.

La luz es una onda periodica que fluctia perpendicularmente entre los campos magnético y
eléctrico (Figura 1), por lo que recibe el nombre de radiaciéon electromagnética. Su longitud y
frecuencia varian dentro de lo que se conoce como el espectro electromagnético. Podemos ver en
la Figura 2 el espectro electromagnético en donde se representan los valores de longitud de onda
(M) y de frecuencia (f) de las diferentes clases de radiacion electromagnética. Los humanos
podemos detectar un rango de este espectro que va desde los 350 nm (ultravioleta) hasta los 750
nm (infrarrojo). Este rango se denomina “luz visible”, del que la mayor parte de las especies
detectan normalmente solo una parte. La fototransduccion, es decir, la transformacion de los
fotones de luz en sefiales eléctricas, se lleva a cabo por células especializadas denominadas

fotorreceptores.
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Figura 1. Propagacion de la luz

segin Maxwell (Land y Nilsson, Figura 2. Espectro electromagnético (Sears et al., 2005).
2012).

La complejidad de los fotorreceptores es muy variable. Para la comprensidn del trabajo es esencial
prestar especial atencion al ojo en camara tipico de vertebrados, incluyendo al ser humano (Figura

3). En base a ello sera mas facil explicar y entender los contenidos que se trataran a posteriori.
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Figura 3. Ojo humano esquematizado
(Moyes y Schules, 2007).

En la superficie exterior el globo ocular cuenta con la esclerdtica, una capa de tejido conectivo que
confiere a los 0jos su caracteristico color blanco (bajo la misma se encuentra el coroide, una capa
pigmentada con vasos que irrigan el 0jo). También cuenta con una capa transparente que permite

la entrada de luz, la cornea.

Avanzando frontalmente hacia el interior (bajo la cérnea) estan situados:

-El iris, que consta de dos capas de musculo liso que bordean una abertura, la pupila. Dependiendo
de la intensidad luminosa el musculo se contrae dejando entrar méas o menos luz a través de ella.
-Musculo ciliar: se encarga de mantener en suspension la lente.

-Lente que, como la cornea, tiene capacidad de enfoque. Ambas son convexas (mds gruesas en el
centro que en sus bordes) y por ello convergentes. Las lentes de este tipo tienen la capacidad de
desviar los rayos de luz hacia un mismo punto (el punto focal, en este caso la retina), lo que recibe
el nombre de refraccion. La distancia del centro de la lente al punto focal se denomina distancia
focal. Como la imagen es nitida solamente en el punto focal y, como la distancia focal varia
dependiendo de la distancia entre objeto y ojo, es necesario que la lente cambie de posicidon o
forma en un proceso llamado acomodacion, que se realiza mediante movimientos del musculo
ciliado (Moyes y Schules, 2007).

De esta manera la luz se focaliza en la retina, donde las células fotosensibles, conos y bastones, la
absorben con sus fotopigmentos (las moléculas que se encargan de absorber los fotones de luz
incidentes) y son las responsables de traducirla en una sefial eléctrica que viajard a través del
nervio optico hasta el cerebro, donde sera interpretada. Aun asi, la retina de vertebrados presenta
cierto grado de procesamiento inicial in situ al contar con varias capas celulares aparte de conos y

bastones.

Para la vision en color se requieren al menos tres tipos de fotopigmentos. De entre conos y
bastones, solo los primeros son capaces de procesar el color. Existen conos con pigmentos
sensibles a longitudes de onda relacionadas con el azul, rojo y verde. El resto de colores proviene

de combinaciones entre ellos.



Centrandonos ahora en los invertebrados, uno de los conceptos que primero podemos asociar a
ellos suele ser “simpleza”. Aqui es donde sorprenden los cefalopodos, el grupo taxondmico en el
que se centra este trabajo. Esta clase de invertebrados estrictamente marinos perteneciente al filo
de los moluscos y que cuenta con alrededor de 800 especies (Allcock, 2015), se divide en tres
subclases, entre ellas Nautiloidea y Coleoidea. Dentro de esta ultima nos encontramos dos

superdrdenes: Decapodiformes y Octopodiformes.

Dentro de los Decapodiformes se hablara en profundidad de los drdenes Sepiida (sepias) y
Teuthida (calamares) y en lo que a Octopodiformes respecta, del orden Octopoda (pulpos).

La clase Cephalopoda es muy especial, no solo por su caracteristico plan corporal, sino también
por sus sofisticados sistema nervioso y o6rganos sensoriales, que sin ninguna duda despuntan entre
los invertebrados y llegan incluso a rivalizar con los de algunos vertebrados (Budelmann, 1996).
Tanto es asi que el ojo de los cefalépodos coleoideos y el de los vertebrados son analogos (ambos
0jos son “en camara”), es decir, se trata de un proceso de evolucién convergente en el que vemos
claras similitudes no solo fisioldgicas, sino también genéticas entre los ojos de ambos grupos, pese
a ser tan distantes filogenéticamente. De hecho, Ogura et al. (2004) determinaron mediante
secuenciacion génica EST (Expressed Sequence Tag) que el ser humano comparte con la especie
de pulpo Octopus vulgaris un 69,3% de los genes expresados en sus 0jos. Y, como ya se ha dicho
previamente, para procesar toda la informacién que entra a través de sus ojos, los coleoideos
cuentan con el sistema nervioso mas desarrollado y complejo entre los invertebrados.
Globalmente, los vertebrados y los cefalépodos coleoideos comparten las siguientes analogias
referentes a la vision: ojos y sistemas para la vision con lobulos Opticos, zonas especializadas del
cerebro que regulan el aprendizaje y la memoria (I6bulos verticales) y un sistema vascular

independiente para el sistema nervioso central (Yoshida et al., 2015).

2. Objetivos.

Aunque la estructura ocular de los cefalépodos es un tema bien conocido y estudiado, existen
incognitas tales como la capacidad de camuflarse en entornos cuyos colores no pueden ver o
incluso con objetos que se encuentran detrds de ellos, y por tanto fuera de su campo de vision. Este
trabajo busca, servir como un compendio general sobre la vision de los cefalépodos, y a la vez
intentar conocer los ultimos avances cientificos para despejar estas incdgnitas. Para ello se
describiran la anatomia y fisiologia del ojo de los cefaldopodos, tratando tangencialmente sus
similitudes y diferencias con la de los vertebrados, y se analizaran los mecanismos de
fotorrecepcion que han sido propuestos en este grupo animal, para que nos ayuden a entender las

funciones de vision y camuflaje.



3. Material y métodos.

El grueso del trabajo se ha realizado con una revision de literatura cientifica llevada a cabo entre el
14 de octubre de 2020 y el 8 de junio de 2021, en varias bases de datos: la Web Of Science,
Google Scholar, Scopus, Springer, Deepdive o Willey Online Library. Dentro de esta literatura
cientifica la mayor parte de la informacion ha sido obtenida de articulos, y en menor medida de

resumenes de congresos recopilados en revistas y libros de texto.

Las palabras clave utilizadas en la busqueda de informacién han sido en muchos casos nombres de
géneros o especies de cefalépodos acompafiadas de otro término en relacién al tema, como por
ejemplo “Octopus eye”, “Cephalopod lens”, “Cephalopod chromatic aberration”. Aun asi, he

llegado a la mayor parte de los articulos a partir de citas y referencias de otros ya encontrados.

Quiero resaltar la importancia de algunas fuentes bibliograficas en la elaboracion de esta revision:
El articulo “Cephalopod Sense Organs, Nerves And The Brain: Adaptations For High Performance
And Life Style”, de Budelmann (1995), me dio una visidén general sobre la fisiologia ocular, para

luego ir ampliando informacion.

Cabe mencionar asimismo la importancia del libro de divulgacién cientifica “Otras mentes” de
Peter Godfrey Smith (2017), ya que uno de sus capitulos ha sido utilizado como base para la
posterior construccion de uno de los objetivos de la revision bibliografica. A partir de autores,
articulos y sus referencias citados en dicho capitulo, he encontrado informacidn relevante sobre el

camuflaje y la fotorrecepcidn cutanea.

Gracias a un articulo de periddico proporcionado por las directoras del trabajo, me percaté de que
pese a que se decia que los cefalépodos son ciegos al color, recientemente se ha descubierto que

gracias a un fenémeno llamado aberracion cromatica pueden ser capaces de distinguirlo.

Inicialmente estaba pensado tratar en el trabajo solamente aspectos sobre los coleoideos, pero tras
analizar un articulo de Yoshida et al. (2015) y ver algunas de las diferencias en cuanto a fisiologia
y anatomia ocular que existen entre coleoideos y nautiloideos vi oportuno dedicar un apartado a

estos ultimos dentro de resultados y discusion.

El niimero de articulos revisados es de un total de 52, de los cuales 31 han sido utilizados para esta
revision. El criterio que se ha seguido para la seleccion ha sido la informacion de los mismos, es
decir, se seleccionaron aquellos cuyo contenido estuviese mas relacionado con los contenidos que
se esperaban tratar. Por otra parte, para explicar la aberracién cromatica se utilizaron solamente

aquellos que aplicasen dicho proceso a los cefaldpodos.



4. Resultados y discusion.

4.1. Anatomia y fisiologia del ojo de los cefalépodos.

La razoén por la cual en la introduccidn he descrito el ojo en vertebrados es la enorme similitud que
comparten con los cefalépodos coleoideos. De esta manera serd mas facil explicar y entender su

funcionamiento.

Es importante hacer hincapié en que esta similitud entre vertebrados y cefaldpodos es referente
solo a los coleoideos, es decir, a calamares, sepias y pulpos. Los nautiloideos poseen ojos con
distinta morfologia: los denominados ojos en copa o “pinhole eyes” (Figura 4), de los que se

hablara a continuacion.

Retina

Capa de pigmento

Célilas
fotorreceptores

Neluronas
aferenles

Figura 4. Esquema de un ojo en copa (Moyes y
Schules, 2007).

El ojo en Nautiloidea.

Los nautilus actuales (Figura 5) son los unicos supervivientes de la subclase Nautiloidea,
quedando solamente un género con unas pocas especies. Desde su aparicion en el Triasico se cree
que han sufrido muy pocos cambios, manteniendo muchas caracteristicas primitivas, por lo que se
consideran fosiles vivientes. Una de esas caracteristicas es la ausencia de lentes en sus ojos, de

manera que su caracteristica pupila estd en contacto directo con el agua marina (Hurley et al.,
1978, Muntz, 1991).

Figura 5. Nautilus pompilius (Hillewaert, 2008).



11000 00 A

sup =
dist

D
nnumnmulmumuﬁuﬁu’rﬁuuuniﬁmeanuwmm=

- bas.m

Figura 6B. Esquema de la retina de O.
vulgaris en donde: rh., rabdoma; pig.,
granulo de pigmento; ret., célula de la
retina; 1. m., membrana limite; dist.,
segmento receptor distal; bas. m,
membrana basal; pr. s., segmento receptor
proximal; col.f., procesos denditricos de
las células de la retina; p. 1., plexo
nervioso de la retina; eff., fin del la fibra
eferente en la retina; ep., célula epitelial; n.
sup., nucleo de célula de soporte; sup.,
procesos de las células de soporte (Muntz,
1991).

Figura 64. Esquema de la retina
de Nautilus en donde: bas. m,
membrana basal; dist., segmento
receptor distal; pr. s., segmento
receptor proximal; sup., procesos
de las células de soporte; m.,
cuerpo micloide; on., nervios
opticos; n.sup., nicleo de célula
de soporte; n. ret., nucleo de
célula de la retina (Muntz, 1991).

La pupila de Nautilus se encuentra rodeada por un iris pigmentado y es ajustable, es decir, tiene la
capacidad de contraerse y relajarse en funcion de la intensidad luminosa a la que esté expuesto el
ojo del animal. Aun asi, su velocidad de contraccion (con un tiempo de 90 s para pasar de 4 mm? a
2 mm2 de area) es significativamente mas lenta que la de otros cefaléopodos y que la del ser
humano (con un tiempo de constriccion de menos de 1 s en el paso de la oscuridad a condiciones
luminosas segiin Douglas et al., 2005) (Hurley et al., 1978).

Los elementos basicos de su retina, (Figura 6A) son las células receptoras, cuya parte distal consta
de un cuerpo del que centrifugamente irradian unas microvellosidades que contienen el
fotopigmento. Las microvellosidades de células adyacentes se superponen unas sobre otras
formando unas estructuras denominadas rabdomeros (Talbot y Marshall, 2011). Tienen también
unas células de soporte entre las receptoras y sus microvellosidades (Muntz, 1987, 1991). Pese a
presentar la misma estructura, la retina de los coleoideos, como por ejemplo Octopus vulgaris

(Figura 6B), presenta algunas diferencias con respecto a la de los nautiloideos (Muntz, 1991).



Pese a parecer bastante complejos, los ojos de Nautilus presentan una vision mucho mas pobre y
menos nitida que la de sus parientes coleoideos como consecuencia de la ausencia de lentes
(Muntz, 1991).

El ojo en Coleoidea.
Los ojos de los coleoideos responden al caracteristico esquema del ojo en cédmara de los

vertebrados. Si los comparamos con los nuestros tenemos en comun:

-Parpados.

-Cornea. Este punto presenta cierta controversia, como se ampliard mas adelante.

-Iris.

-Pupila que cambia de tamafio en funcion de la intensidad luminosa (Douglas et al., 2005).
-Lente suspendida por un musculo ciliar.

-Retina.

-Plexo nervioso encargado de transmitir informacion al cerebro.

Pese a ser increiblemente parecidos (Figura 7), presentan algunas diferencias importantes:

(D)
Retina

Retina

Cartilage

Ciliary
muscle
Optic nerve Cartilage

nerve

Figura 7. Esquema comparativo del ojo de un vertebrado (izquierda) y el de un pulpo
(derecha) (Brusca y Brusca, 2003).

La primera y mas evidente a simple vista es la forma de la pupila. En el caso del ser humano es
circular, y en el caso de los coleoideos puede ser también circular (Figura 8), en forma de ranura
horizontal (Figura 9), en "u" y “w" (Figura 10), "w" con una "v" en la parte superior y ranuras
horizontales desplazadas dorsalmente (Talbot y Marshall, 2011), aunque pueden cambiar de

forma dependiendo de las condiciones de iluminacion.



Figura 8. Loligo vulgaris Figura 9. Pupila de Octopus vulgaris en distintos estados de
(Cabanellas, 2010). iluminacion: de mas (A) a menos (C) (Talbot y Marshall, 2011).

--

Figura 10. Pupila de Sepia officinalis en distintos estados de iluminacion: de mas (A) a
menos (C) (Mtgher et al., 2013).

En cuanto a la velocidad de la respuesta pupilar en relacion a la iluminacion se realizaron distintos
estudios. Muntz (1977) (segun Talbot y Marshall, 2011) y Hurley et al. (1978) publicaron que la
velocidad de respuesta en cefalopodos es considerablemente mas lenta que en otros animales, sin
embargo Douglas et al. (2005) contradicen esa informacidén al realizar un estudio en dos
coleoideos. En el pulpo Eledone cirrhosa la velocidad de constriccion total a partir de condiciones
de oscuridad es de 1 segundo, y en Sepia officinalis es todavia menor (menos de un segundo),
como se puede ver en la Figura 11.
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Figura 11. Area relativa de la pupila de E.
cirrhosa (lineas continuas y puntos) y S.
officinalis (lineas discontinuas y circulos)
después de la exposicion a diferentes
intensidades de luz (Douglas et al., 2005).

Compararon también la velocidad de contraccion pupilar de Sepia officinalis con la del pez
teledsteo Porichthys notatus, teniendo la de este ultimo un tiempo de contraccion de 0,75 s, de las

mas rapidas en peces y de valor similar a la del ser humano. Si tenemos en cuenta los datos de la



Figura 11, vemos que el tiempo de contraccion pupilar en cefalépodos, sobre todo en Sepia
officinalis, no es tan lento como se creia anteriormente al tener este un tiempo cercana a la de

Porichthys notatus.

En cuanto al iris, los cefalépodos son los tnicos invertebrados que lo poseen, siendo parecido al de
los vertebrados: trabaja rapidamente, a modo de diafragma (dejando entrar mas o menos luz), con
partes que reflejan la luz (los iridiosomas) y partes que absorben la luz (cromatéforos y epitelio

pigmentario). Cuenta también con esfinteres y musculos dilatadores (Froesch, 1973).

Otro punto a tener en cuenta son la cérnea y el cristalino. El grado de refraccion que existe entre el
aire y la cornea es mayor que el que existe entre esta y las lentes como consecuencia de la
diferencia entre la densidad del aire y el tejido corneal. De esta manera, la cornea tiene un papel
fundamental enfocando imégenes en los vertebrados terrestres. El cristalino realizard un enfoque
atn mas fino (Moyes y Schules, 2007). Por su parte, en vertebrados acuaticos (peces, por ejemplo)
la cérnea sera menos importante para el enfoque al tener el agua una densidad similar, y por ello
practicamente el mismo indice de refraccion, pero ;es asi en cefalopodos? Jagger y Sands (1999)
publicaron un estudio sobre la lente del ojo de los pulpos Octopus australis y Octopus pallidus,
que es comparada con el de la trucha. Los autores ratifican la ausencia de poder Optico en la
cornea de la trucha y concluyen que el pulpo carece de ella. Sin embargo, estudios posteriores
indican que todos los coleoideos poseen cornea, con excepcion de los géneros de calamares
Todarodes, Illex y Ommastrephes (Budelmann, 1995 y 1996), si bien tienen un poder de enfoque
nulo, dependiendo este de la lente en su totalidad (Muntz, 1999; Kroger y Gislén, 2004).
Finalmente, Hanke y Kebler (2020) corroboran la existencia de una cérnea en el ojo de Octopus
vulgaris apreciable a duras penas in vivo. Citan ademads publicaciones como las de Schobl (1877) y
Amoore et al. (1959) que la identifican como una “pseudo-cornea”, y que de acuerdo a otros
estudios y que ellos mismos han confirmado, la cérnea no es una parte del ojo como tal, al no
poder ser extraida junto con el resto de las partes del ojo del animal. Recomiendan por ello su
estudio para determinar si tiene una funcion concreta. Por tanto, habra que aguardar para sacar
conclusiones en este aspecto, lo que si estd claro es la poca relevancia en el enfoque que tiene la

cornea en estos animales.

En cuanto a la lente de los coleoideos, generalmente es muy similar a la de los peces, siendo
practicamente esférica, libre de aberracion esférica (proceso por el cual los rayos de luz paralelos
que inciden en una lente a cierta distancia del eje optico, lo que seria su centro, convergen en un
punto distinto a los rayos que inciden cerca del mismo eje) y con distancias focales de 2,5 veces el
radio de la lente. Esta lente se encarga de enfocar la imagen en la retina (Muntz, 1999 y Sweeney
et al., 2007). Se encuentra suspendida por un musculo ciliar y estd compuesta por dos partes
(Figura 12): una anterior (AL) y otra posterior (PL) (Budelmann, 1996).



Figura 12. Seccién del ojo
de Octopus (Budelmann,
1996).

Otra diferencia entre coleoideos y vertebrados es la estructura y disposicidon de la retina (Figura
13). En vertebrados los fotorreceptores se encuentran hacia el fondo, por lo que la luz debe
atravesar varias capas de células, entre las cuales se encuentran unas interneuronas que
contribuyen al procesamiento inicial de la sefial. Sin embargo, los cefalopodos presentan sus
fotorreceptores acompaifiados de células de soporte en una tinica capa orientada hacia la luz, con lo
cual no existiria ese procesamiento inicial de la sefial, tipico en vertebrados. (Moyes y Schules,
2007).

Como se puede ver en la Figura 13, en el caso de los vertebrados las células fotorreceptoras se
encuentran en sinapsis con distintas capas de células. La ultima de estas capas se constituye de
células ganglionares conectadas al nervio dptico. En cefaldpodos son las propias células receptoras
las que van conectadas al nervio.

Retina
Retina
Lentey, - Nervio
3_{ Lente | I,/ép:-c;o
, Newvio ¢éplice
LUZ ~— e / LUZ s :
Hacia el narvio
dptico
Celulas Céalulas Epitelia Calula Celula Hacia el narvia
fotorreceptora de soporta dptico

amacrnas  horizontales pigmeantario

=2
—————

T ||||||||||||||||m||_|||l1ii:-”
=)l
T e

[
|

Segmento externo Cuerpo celular
T de |a célula de la celula
Células Calulas Fatorreceplores lotorreceptora lotorracoplora
ganglionaras bipolarnes (bastones y conos)

Figura 13. Estructura de la retina en vertebrados (izquierda) y cefaldopodos (derecha) (Moyes y
Schules, 2007).
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La distribucion de fotorreceptores a lo largo de la retina de los cefalépodos es variable. Talbot y
Marshall (2011) publicaron un estudio comparativo entre la topografia retinal de tres especies
distintas de cefalépodos, con un representante de Sepiida (Sepia plangon), uno de Teuthida
(Sepioteuthis lessoniana) y otro de Octopoda (Octopus cyanea). Cada una de estas tres especies
posee una zona en su retina con mayor densidad de fotorreceptores. En algunos casos estas zonas
de mayor densidad se corresponden con la forma de su pupila. Se sugiere que el motivo de esto
ultimo no es otro que la especificidad de ciertas areas de la retina de acuerdo con la ecologia de

cada animal:

Asi, en el caso de S. plangon y O. cyanea la mayor densidad de fotorreceptores se encuentra en la

banda horizontal que se corresponde con la pupila (Figura 14).

W 6200 N
— 49:; B =2 s00-587 599
— jj - W 77 o052 599
=E:$ 35333 W 72600 77 509
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— j-? 500 B W 62 600-67 590
Eﬁ;ﬁ ;ijzg) B 57 sco-62 599

El <27 409 or no data

N
X
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~ _1_)

Figura 14. Topografia retinal de S. plangon (izquierda) y O. cyanea (derecha). La densidad de fotorreceptores viene
dada en células/mm? (Talbot y Marshall, 2011).

Ambas especies viven proximas al bentos y presentan esta configuracion retina-pupila para
adaptarse a la vision de su horizonte en el fondo marino, ya que detectan a sus presas
mayoritariamente en ese rango. Como curiosidad, la zona de mayor concentracion de
fotorreceptores en O. cyanea esta situada en una zona ligeramente superior que la de S. plangon.
La razén de esto ultimo puede que S. plangon se encuentra normalmente nadando en una zona

superior en la columna de agua mientras que O. cyanea, se desplaza sobre el lecho marino.

Esto es algo que también comparten con algunos vertebrados. Talbot y Marshall (2011) hace
referencia a una publicacion de Hughes (1971), en la que se indica que los conejos poseen
también una zona de mayor sensibilidad en su retina que les ayuda, en su caso, a percatarse de la
presencia de depredadores en el horizonte. Como opinién personal considero que puede tratarse de
otro caso de convergencia evolutiva, ya que presentan en comun una zona especializada de un
organo que ya de por si constituye una convergencia. En este caso seria un aumento de la densidad

de fotorreceptores en la misma zona para fijar un punto critico: el horizonte.

(Y1)

Por su parte, el calamar S. lessoniana posee una pupila en forma de “u” y una mayor
concentracion de células fotorreceptoras en la region central de su retina (Figura 15), sin presentar

la configuracion horizontal tan acusada tipica de S. plangon y O. cyanea. La razén de ello es la
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necesidad de detectar potenciales presas y depredadores en cualquier direcciéon y no

mayoritariamente en el horizonte.

W=7 500

Il 72 500-77 499
W 67 500-72 499
I 62 500-67 499
B 57 500-62 499
[l 52 500-57 499
I 47 500-52 499
D =47 499 or no data

Figura 15. Topografia retinal de S. lessoniana. La densidad de
fotorreceptores viene dada en células/mm? (Talbot y Marshall,
2011).

Finalmente, Talbot y Marshall (2011) hacen una pequefia reflexion sobre filogenia y evolucion.
Aunque sepias y calamares se encuentren mas proximos en el arbol filogenético, Sepia plangon
presenta una topografia retinal mas similar a la de Octopus cyanea que a la de Sepioteuthis
lessoniana como consecuencia de presiones ambientales y, por tanto, esta configuracion no tendria

que ver con procesos filogenéticos.

Con lo que a células fotorreceptoras respecta, en cefaldépodos no existe la caracteristica division
entre conos y bastones de los vertebrados. Todo se reduce a un solo tipo de células receptoras, muy
similares en Nautiloidea y Coleoidea, es decir, un cuerpo central del que irradian

microvellosidades apiladas (rabdoémeros) con el fotopigmento o fotopigmentos.

Considero importante para abordar el siguiente punto aportar informacion sobre los fotopigmentos
en la retina de los cefaldpodos coleoideos. Messenger (1991) (segiin Budelmann, 1996) describio
la distribucién general de los fotopigmentos en los rabddmeros de su retina: los segmentos
exteriores contienen el principal fotopigmento, la rodopsina (Amax = 470-500 nm). Cuentan también
con un segundo pigmento ubicado en los segmentos interiores, el retinocromo (Amax = 490-552
nm), aunque se encontraron excepciones. El calamar de aguas profundas Watasenia scintillans
cuenta con tres fotopigmentos (Matsui et al., 1988) y, el pulpo Octopus vulgaris cuenta con solo
un fotopigmento, una r-opsina (Hanke y Kebler, 2020). Puesto que la vision en color requiere la
existencia de tres fotopigmentos, estos autores consideraban que al menos la mayoria de los
cefalopodos coleoideos eran ciegos al color. También Budelmann (1995) basidndose en los
estudios de comportamiento de Messenger (1973 y 1977), concluy6 que los pulpos no distinguen
el color o bien no hacen gala de poder hacerlo al no mostrar resultados positivos en su

entrenamiento para ello.

Aun teniendo en cuenta la hipotética ceguera al color de los coleoideos es bien sabido que muchos
de ellos cuentan con una increible capacidad de camuflaje, mimetizandose con su entorno hasta el

punto de desaparecer casi por completo. Pero ;como siendo ciegos al color pueden estos
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cefaldpodos imitar tan bien el de su alrededor? Esta incognita nos lleva al siguiente punto de la

revision: la aberracion cromatica.

4.2. L.a misteriosa vision en color de los cefalopodos: aberracion cromatica.

La capacidad de distinguir el color en los cefalépodos coleoideos es un tema controvertido. Ha
despertado curiosidad desde hace al menos un siglo. De hecho Dréscher (2016) publicé una
revision de los estudios sobre la vision de los cefalépodos realizados entre 1883 y 1997 en la
Stazione Zoologica Anton Dohrn (N4poles). Los pioneros fueron Carl Von Hess y Karl von Frisch,
que hicieron experimentos no solamente con cefaldpodos, sino también con peces y abejas. De
hecho hubo varias polémicas y desavenencias entre ambos al seguir procedimientos
experimentales totalmente distintos. Hess, en sus intentos por obtener reacciones deseadas,
utilizaba métodos de oftalmologia con unas condiciones precisas para los sujetos. Por su parte
Frisch, como naturalista, buscaba condiciones lo mas naturales posible. Esta disputa acabd por
impulsar a varios investigadores a publicar sobre el tema a lo largo del siglo XX. Es el caso de
Frolich, Bierens de Haan, Kiithn, Messenger o Young. La importancia de las investigaciones de los
dos tultimos ha sido tenida en cuenta por muchos otros autores. Segun Droscher (2016), Young
(1960) desarroll6 en la hipotesis de que los pulpos pueden ver luz polarizada, es decir, en un solo
plano (al contrario que la luz natural, en varios planos), que mds tarde seria confirmada
experimentalmente por Moody y Parris (1961). Por otro lado, Messenger (1973 y 1977) demostro
que los pulpos si pueden ser entrenados para distinguir rectdngulos con distintas luminosidades,
pero no para distinguir diferentes colores.

Las conclusiones de Messenger son correctas si las tomamos al pie de la letra, es decir, desde el
sentido tradicional de lo que se conoce como “ser ciego al color”. En cierto modo los pulpos si son
ciegos al color al no poder verlo tal y como lo hacemos, por ejemplo, los seres humanos, pero si
son capaces de distinguirlo. Eso explican Stubbs y Stubbs (2016a). Propusieron un mecanismo
mediante el cual “organismos con una vision monocromatica del mundo pueden alcanzar la
distincién del color”. El funcionamiento de dicho mecanismo se basa en la combinacién de una
pupila sin eje y el fendémeno de la aberracion cromatica. La aberracion cromatica es un proceso
fisico que consiste en el enfoque en distintos planos focales de diferentes longitudes de onda tras

una lente.

Un punto de vital importancia para lograr ese efecto es, como ya se ha dicho, la forma de la pupila.
Como se puede ver en la Figura 16 la disponibilidad de una pupila sin eje combinada con el indice
de refraccion de la lente permite dirigir hacia distintos planos focales rayos con distinta longitud

de onda. Esto genera también un desenfoque cromatico, perdiendo nitidez la imagen.
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El mecanismo que debe seguirse para obtener informacion espectral del medio consiste en hacer
continuas variaciones de enfoque y desenfoque, como si el objetivo de una cdmara de fotos se
tratase. El animal lo consigue variando la distancia entre la retina y la lente, consiguiendo asi ver

los colores “por separado”.

En la Figura 16 se muestra también cémo una pupila amplia (A) y una anular (C) producen un
mayor desenfoque cromdtico que una pupila con eje de forma circular (B). De esa forma se
consigue desviar los rayos con distintas longitudes de onda a distintas alturas. Estos animales
podrian tener una mayor agudeza visual si contasen con pupilas como la (B), es decir, mas
pequefias, con un eje y de forma circular, pero parece que han sacrificado esa agudeza en pro de

conseguir un desenfoque cromatico para conseguir informacién espectral del medio.

Figura 16. Simulacion por ordenador de
aberracion cromadtica y relacion entre la
forma de la pupila y desenfoque cromatico
(Stubbs y Stubbs, 2016a).

Poco tiempo mas tarde, en el mismo afio, Gagnon et al. (2016) contestan a la publicacion de
Stubbs y Stubbs (2016a). Los autores dan como valido el nuevo mecanismo presentado, pero le
encuentran ciertas limitaciones en el medio natural. Explican en primer lugar que al depender la
sefial de la saturacion del color del objeto, este debe ser enfocado en un rango estrecho de
distancias focales mientras que debe permanecer desenfocado en todas las demads, y este enfoque
para un objeto con reflectancia para ondas de banda ancha cambiard menos que el enfoque para un
objeto con longitudes de onda estrechas, ya que los objetos mds claros (de banda ancha)
distribuiran su enfoque por igual en todas las distancias focales, haciendo mads dificil su
interpretacion. Exponen que aunque la mayoria de las superficies donde se camuflan los pulpos
son de banda ancha, Stubbs y Stubbs (2016a) solo probaron el mecanismo con colores saturados.

Otro punto en contra es la distancia a la que se encuentre el objeto, ya que la turbidez del agua

disminuye considerablemente el contraste de los objetos al verse aumentada su separacion con el

receptor de la sefial. La turbidez puede incluso volver borroso el contorno de un objeto a partir de
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ciertas distancias, haciéndose la sefial menos perceptible a su vez. En la Figura 17 es perceptible
lo anteriormente descrito.

~ () meters 1 meter 2 meters 4 meters

I. ’

Figura 17. Deterioro del color y bordes de distintas especies de peces con la distancia (Gagnon et al.,
2016).
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Finalmente se expone que con el aumento de la profundidad el espectro de la luz visible se vuelve
cada vez mas estrecho, dificultando la interpretacion para longitudes de onda tanto mds cortas
como mas largas. Los calculos realizados por Stubbs y Stubbs (2016a) son propuestos para una
profundidad de 3 metros en aguas pelagicas ultraclaras (con un valor de densidad de clorofila de
0,043 mg-m3), y con una distancia de observacion proxima a 0 m. Gagnon et al. (2016) proponen
que en una zona de aguas costeras bentonicas a una distancia significativa la sefial se debilitaria
considerablemente. Ademas, dicen que los pulpos utilizan mayoritariamente la vision monocular,
lo que dificulta la percepcion de la distancia.

Teniendo en cuenta todo lo anterior los autores concluyen que el mecanismo de Stubbs y Stubbs
(2016a) funcionaria a partir de distancias, ni demasiado cercanas para que el mecanismo de
discriminacion espectral fuese efectivo, ni a distancias demasiado largas, para que la turbidez del

agua no afecte excesivamente a la sefial.

Puede que los cefalépodos hayan desarrollado adaptaciones para evitar estas limitaciones y utilizar
incluso este mecanismo para identificar sefiales aposematicas (colores que exhiben algunos
animales a modo de advertencia), pero Gagnon et al. (2016) esperan ver como un animal que
presente tal mecanismo pueda hacer ventaja a dichas limitaciones en futuros estudios.

La contestacion de Stubbs y Stubbs (2016b) no se hizo esperar, y de nuevo publican su respuesta,

defendiendo su primera publicacion de las incongruencias que fueron propuestas por Gagnon et
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al. (2016). En primer lugar se defienden del argumento de que los colores utilizados en su primer
estudio no son apropiados, y confirman que su mecanismo presenta limitaciones para la

discriminacion espectral, pero también lo hacen otros sistemas de vision.

Ademas exponen que la visién en color en aguas turbias no solo es limitante para los organismos
que utilizan la aberracién cromatica, sino también para aquellos con otro tipo de mecanismo, por
eso los animales que viven a grandes profundidades presentan una vision en color deficiente. En lo
que a distancias respecta, Gagnon et al. (2016) dicen que la vision monocular dificulta su medida
(algo que no es definitivo, ya que recientemente se ha publicado un articulo en el que se habla de
la visién binocular en sepias, que se tratard en el siguiente apartado), pero Stubbs y Stubbs
(2016b) citan un mecanismo por el cual animales con visidn monocular pueden medir las
distancias claramente: moviendo la cabeza hacia arriba y hacia abajo, utilizando el paralaje para
medir la distancia. Ademas los pulpos de arrecife cambian de color generalmente tras tocar el
objeto con el que intentan mimetizarse, por lo que es de suponer que el contacto fisico podria dar

pistas a estos animales sobre el espacio entre ellos y ese objeto.

Concluyen diciendo que lo mas fiable para estudiar si los pulpos explotan realmente ese
mecanismo no son los experimentos numéricos ni cualitativos, sino los estudios
comportamentales, y esperan que el didlogo establecido con Gagnon y sus colaboradores sirva en

algun momento para la realizacion de este tipo de experimentos.

4.3. La vision en profundidad de los cefalépodos.

La convergencia evolutiva de la que ya hemos hablado va mas alla de la anatomia y fisiologia
ocular, ya que recientemente Feord et al. (2020) han demostrado que la especie de sepia Sepia
officinalis utiliza la estereopsis, al igual que el ser humano y los vertebrados en general. La
estereopsis consiste en la capacidad de recomponer una imagen en tres dimensiones a partir de dos

imagenes ligeramente distintas.

Los investigadores utilizaron unas lentes anaglifas (Figura 18) con el fin de demostrar la hipdtesis
de que las sepias si utilizan la estereopsis durante la caza. Con el uso de los lentes se crea una
sensacion ilusoria de profundidad solamente si el animal es capaz de interpretar imagenes

binoculares.

Figura 18. Sepia officinalis
con lentes anaglifas (Feord
et al. 2020).
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Para verificar como el animal interpreta los estimulos se utilizaron videos con iméagenes de siluetas
de camarones sobre un patron de puntos aleatorios a modo de fondo en tres condiciones, de
manera que la silueta sea indistinguible en cualquier fotograma percibido de manera monocular:
con correlacion (Figura 194, la escena es idéntica para ambos 0jos) con anticorrelacion (Figura
19B, se invierte la coloracion de los puntos para ver si afecta la intensidad luminosa) y sin
correlacion (el patrén de puntos mostrado difiere entre los dos ojos del animal). De las 11 sepias
utilizadas, 5 no fueron capaces de detectar la silueta del camardn en ninguno de los casos, por lo
que se descartaron para la prueba. En cambio las otras 6 fueron capaces de percibir
satisfactoriamente aquellos casos con correlacion y anticorrelacion, pero en ningin caso sin
correlacion. Esto dio lugar a un Ultimo experimento en el que se buscaba comprobar el nivel de
control de la superposicion ocular durante la caza, en el que se descubridé que los ojos de la sepia
se movian de forma independiente, como en los camaleones, siendo la diferencia con respecto a la

linea media de hasta 10° antes de atacar a la presa.

A Correlated stimuli B Anticorrelated stimuli
o0 e, o® eoe)
e9¢ « e9¢ .

Left eve Right eye Laft aye Right eye

Figura 19. Patrones de puntos correlacionados (A) y
anticorrelacionados (B) (Feord et al. 2020).

4.4. Creando colores: camuflaje.

Antes de entrar en mas detalle con respecto a la vision de los coleoideos, considero oportuno
detenerme a explicar qué es y como funciona de manera general el camuflaje en cefalopodos para

mas tarde explicar su relacidn con el tema del trabajo.

Ya en el siglo IV a. C. el mismo Aristoteles se fijo en la increible capacidad que tienen los pulpos
para mimetizarse con casi cualquier entorno, por encima incluso de cualquier animal terrestre, y es
que esta clase de moluscos ha llevado la capacidad de camuflarse hasta un nivel francamente alto.
Cuentan con un sistema visual y patrones corporales controlados neuronalmente con cambios
rapidos y lo suficientemente sofisticados para burlar a sus depredadores (Hanlon, 2007), e incluso
la forma de su pupila puede ayudar a hacer sus ojos menos conspicuos (Talbot y Marshall, 2011).
Tal y como se puede ver en las Figuras 20 y 21, de elaboracidon propia, el pulpo mostrado
(posiblemente Octopus vulgaris), es capaz de imitar perfectamente el color de su entorno en el

momento en el que se siente amenazado. El tiempo de intervalo entre los dos fotogramas
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pertenecientes a un video grabado en la playa de Adormideras (A Corufia) es de menos de 2 s, y el
tiempo que tarda en cambiar de color es de menos de 1 s.

Figura 20. Octopus sp. nadando. Figura 21. Octopus sp. camuflado.
(Elaboracion propia, 2017). (Elaboracion propia, 2017).

Estos cambios de color se consiguen mediante una células denominadas cromatéforos (Figura 22)
que estan distribuidas por todo el cuerpo del animal. Cada una de estas células est4 constituida por
un saco que contiene granulos de pigmento. A ese saco van unidos un conjunto de musculos
radiales estriados de forma oblicua, con nervios y glia. Cuando el musculo se contrae, expande el
cromatdforo, y cuando se relaja, el cromatdéforo se retrae. El tamafio y densidad de los
cromatoforos variard segin los habitos y estilo de vida del animal. Los cromatdforos de distintos
colores se distribuyen ordenadamente entre si y con células reflectantes bajo ellos. No estan
inervados de manera uniforme, ya que existen fibras nerviosas especificas que inervaran grupos de
cromatoforos formando “unidades fisioldgicas”. Son controlados a partir de la coordinacion de
distintos niveles. Por ejemplo, en el nivel més alto se situarian los 16bulos opticos, procesando la
informacion visual y seleccionando patrones corporales especificos. En el nivel mas bajo actuarian
las motoneuronas de los cromatdforos, encargadas de ejecutar dicho patrén. El color producido
dependera del grado de contraccion al que estén sometidos los granulos, del nimero de
cromatoforos para cada color y de la luz que incide en ellos. (Messenger, 2001).

Figmerted Cyt i
oelastic
Compartment  Homtosome Nuclous  Secculus

Fibars

Figura 22. Diagrama de un cromatdforo
retraido de Loligo opalescens
(Messenger, 2001).
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4.5. Otro posible mecanismo: fotorrecepcion en la superficie corporal.

Miithger et al. (2010) publican un articulo en el que se habla de la posible presencia de
fotorrecepcidon a través de la superficie corporal de la especie Sepia officinalis, lo cual deja
entrever que haya otro posible mecanismo de deteccion luminosa a parte del ocular. Esto se
propuso a raiz de la presencia de transcritos de opsina detectados mediante amplificacion y
secuenciacion del mRNA de tejido de varias regiones del cuerpo del animal. Estos transcritos de
opsina resultaron ser idénticos en la retina y en el tejido de la aleta del animal, mientras que en la

piel de la zona ventral del animal difieren en un aminoacido (Figura 23).

Figura 23. Localizaciones de la
presencia cutanea del transcrito de
opsina en S. officinalis (Méthger et al.,
2010).

Por aquel entonces atin no se tenia en cuenta el mecanismo de la aberracion cromatica para la
interpretacion del color del entorno y el camuflaje, y, aunque no existan evidencias
comportamentales de ello, se propone ese mecanismo de fotorrecepcion cutanea como una posible
“ayuda” para el camuflaje, ya que aunque esas opsinas se creian capaces de discriminar longitudes
de onda, podrian detectar la reflectancia de los alrededores influyendo en el grado de expansion de
los cromatoforos para adoptar un brillo similar al del medio. Ademas, las opsinas podrian estar
sincronizadas con los cromatdforos. Estos ultimos actuaria como “filtros de sincronizacion
espectral”, transmitiendo informacién sobre la longitud de onda a las opsinas dérmicas. También
los irididforos podrian actuar de manera similar a filtros de sincronizacion espectral. Pese a ello se

aclara que estas opsinas podrian no tener significado alguno.

Durante los siguientes afios, 2011 y 2012, otros dos autores, Ramirez y Oakley, publican sus
avances en el tema de la fotorrecepcion cutanea en forma de meeting abstracts. En primer lugar
notifican el hallazgo de tres cascadas de proteinas para la fototransduccion en la piel del pulpo
Octopus bimaculoides (r-opsina, proteina G a-q y fosfolipasa C), que son idénticas a las de los
ojos del animal. Sin embargo, aparentemente solo se usa para la fotorrecepcion tanto ocular como
cutanea la ruta de fototransduccion de la r-opsina (Ramirez y Oakley, 2011). Ramirez y Oakley
(2012) hablan del descubrimiento de 5 genes de fototransduccidn distintos para la r-opsina en la
piel de O. bimaculoides y S. officinalis, ademas de que las secuencias de esta proteina son muy
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similares a las que se encuentran en sus 0jos y ambos fotosistemas podrian ser mediados por las
mismas cascadas, lo que deja entrever que esto podria tener algin significado a nivel taxonémico.
Se sugiere un origen comun a la aparicion de estos genes para la fototransduccion que se
encuentran dispersos, aunque esto no sea asi a niveles taxondmicos mas amplios, como es el caso
del gasteropodo Lymnea stagnalis, que cuenta con la ruta de la c-opsina al contrario de las dos
especies de cefalépodos mencionadas, por lo que seguramente la fotorrecepcion haya

evolucionado varias veces en las distintas clases de moluscos.

Tiempo después, Ramirez y Oakley (2015) publican un articulo hablando de nuevo sobre la
fotorrecepcion cutanea en Octopus bimaculoides, demostrando esta vez que aunque los
cromatoforos localizados en la piel del animal son controlados por el sistema nervioso central
(SNC), también lo son localmente por el sistema nervioso periférico. Segiin Ramirez y Oakley
(2015), Florey (1966) y Packard y Brancato (1993) se habian ya dado cuenta de esa posibilidad en
calamares y pulpos, pero nadie continud sus estudios sobre ello. Teniendo ya conocimiento de que
las rutas de fototransduccion en piel y ojos de cefalopodos son las mismas y la independencia de
los cromatoforos del sistema nervioso central, demuestran el proceso que ellos denominan LACE
(Light-Activated Chromatophore Expansion) en fragmentos de piel de pulpos adultos y larvas.
Cuando los cromatéforos son expuestos a luz blanca se expanden notablemente. Si son expuestos
prolongadamente, comienzan a palpitar y en algunos casos, se contraen de nuevo. Por otro lado,
cuando se apagaba la luz blanca y eran expuestos a luz roja, volvian a su estado base. En cuanto a
sus absorbancias (Figura 24), la mayor rapidez de expansion se da en torno a la luz azul (A =
470-480 nm).
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Figura 24. Comportamiento de LACE en funcién de la longitud de onda (Ramirez y Oakley, 2015).

La Figura 244 muestra el tiempo de latencia en segundos para que se produzca LACE. Como se
puede observar, el tiempo mas corto para que se produzca es a longitudes de onda pertenecientes a
la luz azul. Cada caja representa cuatro puntos de datos para cada longitud de onda,
correspondientes a las latencias medias en tres ensayos de una muestra de piel de cuatro pulpos

adultos. Los puntos negros son los promedios en cada longitud de onda promedio en cuatro
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animales. La Figura 24B se corresponde con la absorbancia maxima predicha por Grovardovskii et
al. (2000) para la opsina ocular del pulpo, representada por la linea continua, y la estipulada por
Brown y Brown (1958) para Octopus vulgaris (segin Ramirez y Qakley, 2015). Ambos estudios
llegaron a la conclusion de que la Amax es de 474 nm.

Pese a los hallazgos de Ramirez y Oakley, no se han dado evidencias de un posible mecanismo en
la piel que de informacion sobre la coloracion del entorno del animal o sefiales producidas por

individuos de la misma especie al carecer de un elemento de enfoque (Stubbs y Stubbs, 2016a).

5. Conclusiones.

Pese a ser un tema que lleva mas de un siglo estudiandose, la vision de los cefalépodos sigue
siendo un enigma en muchos aspectos. Aunque en cuanto a anatomia y fisiologia ocular se hayan
logrado enormes avances aln existen ciertas incognitas, como por ejemplo la funcionalidad de la

cornea del pulpo al no tener poder de enfoque.

En relacidon a la visién en profundidad y binocular, que estd demostrada en sepias, quedaria
pendiente estudiar el fendmeno de estereopsis en otras especies de cefaldopodos, ya que hasta este

punto se pensaba que todos poseian visién monocular.

También es necesario continuar la linea experimental en cuanto a la vision cromatica, puesto que
hasta hace no mucho se creia que los cefalépodos eran ciegos al color, pero un estudio reciente
sugiere una hipotesis por la cual los cefalopodos podrian interpretarlo gracias a la aberracion
cromatica. Esperan que su didlogo y colaboracion entre autores sirva para ayudar en los avances en

este campo.

La fotorrecepcidn cutanea sigue siendo una incdgnita en cuanto a su relacion con la vision. Estd
claro que los cromatdforos son sensibles a la luz y que la fototransduccién es muy similar en la
piel y el ojo de algunos cefalépodos, pero ;puede influir la fotorrecepcion cutanea en la vision de
los cefalépodos sin contar con elementos de enfoque? Al igual que con los otros temas sera
necesario seguir investigando para llegar a concretar el papel de la activacion de los cromatéforos

gracias a la luz ambiental y su influencia en la visién.

Conclusions.

A pesar de ser un tema estudado durante mais dun século, a vision dos cefalopodos segue a ser un
enigma en moitos aspectos. A pesar de que se produciron enormes avances en termos de anatomia
e fisioloxia ocular, ainda existen certas incognitas, como por exemplo a funcionalidade da cérnea

do polbo ao non ter poder de enfoque.

21



En relacién coa vision en profundidade e binocular, que estd demostrada nas sepias, quedaria por
estudar o fendémeno da estereopsis noutras especies de cefalépodos, xa que ata este momento

pensabase que todos tifian vision monocular.

Tamén é necesario continuar a lifia experimental en termos de visidn cromatica, xa que ata non hai
moito tempo criase que os cefalopodos eran cegos & cor, pero un estudo recente suxire unha
hipétese pola que os cefalépodos poderian interpretala grazas & aberracién cromatica. Agardan que

o seu didlogo e colaboracion entre autores servan para axudar nos avances neste campo.

A fotorrecepcion cutanea segue sendo descofiecida en canto & stia relacion coa vision. Esta claro
que os cromatoforos son sensibles a luz e que a fototransducion ¢ moi similar na pel e no ollo
dalgtns cefaldpodos, pero pode a fotorecepcion cutanea influir na visién dos cefaldpodos sen
elementos fue enfoque? Do mesmo xeito que cos outros temas, serdn necesarias mais
investigacions para determinar o papel da activacion dos cromatéforos grazas 4 luz ambiental e a

sua influencia na vision.

Conclusions.

Despite being a subject that has been studied for more than a century, the vision of cephalopods
remains an enigma in many respects. Although enormous advances have been made in terms of
ocular anatomy and physiology, there are still certain unknowns, such as the functionality of the
octopus cornea as it lacks focusing power.

In relation to depth and binocular vision, which is demonstrated in cuttlefish, it remains to study
the phenomenon of stereopsis in other species of cephalopods, since up to this point it was thought

that all had monocular vision.

It is also necessary to continue the experimental line in terms of colour vision, since until not long
ago it was believed that cephalopods were colour blind, but a recent study suggests a hypothesis
by which cephalopods could interpret it thanks to chromatic aberration. They hope that their
dialogue and collaboration between authors serve to help with the advances in this field.

Cutaneous photoreception remains unknown in terms of its relation with vision. It is clear that
chromatophores are sensitive to light and that phototransduction is very similar in the skin and eye
of some cephalopods, but can cutaneous photoreception influence the vision of cephalopods
without focusing elements? As with the other topics, further research will be necessary to
determine the role of the activation of chromatophores thanks to ambient light and its influence on

vision.
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