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Resumen

Los girinidos son una familia de coledpteros que presentan un sistema de vision muy caracteristico.
Poseen un par de ojos compuestos que se dividen en dos mitades, una dorsal y otra ventral. Cada una
de ellas se enfrenta a entornos diferentes, el aire y el agua, ya que estos escarabajos residen la mayoria
del tiempo sobre la pelicula superficial del agua.

En este trabajo de revision bibliografica se ha llevado a cabo una busqueda de informacion con la
finalidad de describir la morfologia del aparato visual de Gyrinidae, determinar si su anatomia ocular
representa una adaptacion al ambiente en el que habitan y explicar su funcionamiento. Para ello, se
detalla inicialmente la estructura del ojo compuesto tipico de artropodos. A continuacion, se comentan
las diferencias existentes en el ojo entre las distintas subfamilias de los girinidos. También se describe
la particular organizacion del 16bulo Optico que poseen estos escarabajos, ademas de especificar la
disposicion ocular de las larvas y su evolucion durante la metamorfosis hasta alcanzar la estructura
visual definitiva en el imago'. Por tltimo, se comparan las dos porciones del 6rgano visual (dorsal y
ventral) para evaluar las diferencias morfoldgicas y funcionales que les permiten acomodarse a los
requisitos Opticos de dos entornos distintos.

Palabras clave: Gyrinidae, vision, 16bulo dptico, ojo compuesto, fotorrecepcion.

Resumo

Os xirinidos son unha familia de coledpteros que presentan un sistema de vision moi caracteristico.
Poseen un par de ollos compostos que se dividen en dias metades, unha dorsal e outra ventral. Cada
unha delas enfrontase a diferentes entornos, o aire e a auga, xa que estos escaravellos residen a maioria
do tempo sobre a pelicula superficial da auga.

Neste traballo de revision bibliografica levouse a cabo unha blisqueda de informacion coa finalidade
de describir a morfoloxia do aparato visual de Gyrinidae, determinar se a sia anatomia ocular
representa unha adaptacion ao medio no que habitan e explicar o seu funcionamento. Para iso,
detallase inicialmente a estrutura do ollo composto tipico de artrépodos. A continuacion, coméntanse
as diferenzas existentes no ollo entre as distintas subfamilias dos xirinidos. Tamén se describe a
particular organizacion do loébulo Optico que poseen estes escaravellos, ademais de especificar a
disposicion ocular das larvas e a sua evolucion durante a metamorfose ata alcanzar a estrutura visual
definitiva no imago. Por ultimo, compdaranse as dtias porcions do drgano visual (dorsal e ventral) para
evaluar as diferenzas morfoldxicas e funcionais que lles permiten acomodarse aos requisitos opticos
de dous entornos distintos.

Palabras clave: Gyrinidae, vision, 16bulo 6ptico, ollo composto, fotorrecepcion.

! Tmago: tltimo estadio de desarrollo de un insecto (fase adulta).
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Abstract

The gyrinids are a family of coleopterans with a very distinctive vision system. They have a pair of
compound eyes that are divided into two halves, one dorsal and one ventral. Each of them faces
different environments, air and water, as these beetles reside most of the time on the surface film of
water.

In this literature review, a search for information was carried out to describe the morphology of the
visual apparatus of Gyrinidae, to determine whether their ocular anatomy represents an adaptation to
the environment in which they live and to explain how they function. To this end, the structure of the
typical compound eye of arthropods is initially detailed. The differences in the eye between the
different gyrinid subfamilies are then discussed. The particular organisation of the optic lobe in these
beetles is also described, as well as the ocular arrangement of the larvae and their development during
metamorphosis to the final visual structure in the imago. Finally, the two parts of the visual organ
(dorsal and ventral) are compared to assess the morphological and functional differences that allow
them to meet the optical requirements of two different environments.

Keywords: Gyrinidae, vision, optic lobe, compound eye, photoreception.
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1. Introduccion.

La luz es una forma de radiaciéon electromagnética que puede ser detectada por los seres vivos
mediante un proceso conocido como fotorrecepcion. La mayoria de las especies so6lo son capaces de
detectar una pequefia porcion del espectro electromagnético dentro del intervalo entre 300 y 1000 nm
(los humanos detectan las longitudes de onda de 350 a 750 nm). Este rango se denomina “luz visible”
(Figura 2) y comprende desde el ultravioleta hasta el infrarrojo. Los animales (también el ser
humano) carecen de la capacidad para percibir otras longitudes de onda de la radiacion
electromagnética, como las ondas de radio (Moyes & Schulte, 2014).

102 nm 109 nm 10° nm 104 nm 102 nm 1nm 102 nm
Radio TV Micro- Infrared uv X-rays Gamma
waves rays

Visible light
(Detectable by humans)

750 nm 350 nm
Figura 2. Espectro electromagnético. (Moyes & Schulte, 2014)

Todos los organismos detectan la luz mediante un pigmento, denominado fotopigmento, que la
absorbe. Los animales tienen un fotopigmento predominante para la fotorrecepcion, la rodopsina,
aunque en otros organismos como las bacterias existen varios tipos. El fotopigmento esta asociado a
las membranas celulares, por lo que todas las células fotorreceptoras presentan una superficie de
membrana muy elevada para aumentar asi su sensibilidad a la luz. En los animales existen dos tipos
principales de células fotorreceptoras: ciliares y rabdoméricas. Los fotorreceptores ciliares constan
de un unico cilio que sobresale de la célula, a menudo con una membrana ciliar muy plegada que
forma laminas o discos que contienen los fotopigmentos. En cambio, los fotorreceptores
rabdoméricos presentan conjuntos de microvellosidades que aumentan la superficie de la membrana
(Hill et al., 2016) y (Moyes & Schulte, 2014). Ademas de estas diferencias estructurales, los
fotorreceptores ciliares y rabdoméricos también difieren en los mecanismos de transduccion de
sefiales, encargados de convertir la energia transportada por los fotones entrantes en un cambio del
potencial de membrana de la célula receptora (Moyes & Schulte, 2014). Los vertebrados presentan
fotorreceptores ciliares mientras que en los artropodos son rabdoméricos. Otros filos pueden presentar
ambos tipos de fotorreceptores, incluso en el mismo animal (Hill et al., 2016). Para este trabajo
resultan mas destacables los fotorreceptores rabdoméricos, puesto que la revision se focaliza en
Gyrinidae, una familia de coleopteros acuaticos (artropodos).

Asi, la fotorrecepcion implica la transduccion de la energia luminosa en energia eléctrica (Willmer
et al., 2005) y es el proceso que esta detras de lo que conocemos como “vision”.

Los fotorreceptores pueden formar agrupaciones sencillas como los ocelos? o asociarse en érganos
mas complejos como los ojos. Existen dos tipos principales de ojos formadores de imagenes: el ojo
en camara y el ojo compuesto (Hill et al., 2016).

2 Ocelos: 6rganos visuales rudimentarios formados por agrupaciones de células fotosensibles. Su funcion es percibir
cambios en la intensidad de la luz, dado que son incapaces de formar imagenes.
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El ojo en cdmara (Figura 3) presenta una lente denominada cristalino que toma multiples fuentes de
luz y las refracta, asi, se enfoca una imagen invertida (nitida) del campo visual en la retina (que es la
capa curva de fotorreceptores que se sitiia en la zona posterior del ojo) (Hill et al., 2016) y (Moyes
& Schulte, 2014). Este es el tipo de ojo que esta presente en los vertebrados, por lo que también es

la estructura Optica que tenemos los humanos.
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Figura 3. Esquema del ojo en camara. (Moyes & Schulte, 2014)

Afferent neurons

El ojo compuesto (Figura 4) es tipico de artropodos y es el principal ojo formador de imagenes en
algunos insectos inmaduros y en casi todos los adultos. Resulta de gran interés conocer su estructura,
dado que asi sera mas asequible entender los apartados tratados mas adelante.

)

i\
]
b

)

I
A Lens
g E
D\ (Rl tode o/ o] A< T Grystaine
20 08 % g 5 {

0 0 cone
/ Retinular cells
/ Rhabdomeres

\ Axon

Figura 4. Vista general del ojo compuesto. (Hill et al., 2016)
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Externamente, se puede apreciar un gran nimero de estructuras hexagonales denominadas facetas.
Estas se corresponden con la region superficial de cada omatidio, que son las unidades fundamentales
que conforman el ojo compuesto (Willmer et al., 2005). El nimero de omatidios es variable entre
especies, de igual manera que la estructura de cada uno de ellos (Hill et al., 2016). La organizacion
general de cada omatidio (desde el exterior hacia el interior) se representa en las Figuras 54 y 5B:
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Figura 5B. Seccion transversal omatidio. (Willmer et al., 2005)
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Figura 5A. Detalle estructura omatidio. (Willmer et al., 2005)

La capa mas superficial del omatidio es la cornea, que es una region modificada de la cuticula que
recubre al cono cristalino. Ambas estructuras son transparentes y en conjunto forman la lente. Justo
debajo se situan un grupo de células fotorreceptoras, denominadas células retinulares (normalmente
son ocho) que se disponen circularmente. Las microvellosidades que presentan estas células son
rabdoméricas y se proyectan hacia una zona central formando un tubulo llamado rabdoma. Aqui es
donde se localizan los fotopigmentos (rodopsina) que captan la luz (Willmer et al., 2005).

Los ojos compuestos pueden formar imagenes de dos formas bastante distintas. Por este motivo se
diferencian dos subtipos: en aposicion y en superposicion (Moyes & Schulte, 2014).

-Los ojos compuestos en aposicion son tipicos de insectos diurnos. En ellos cada omatidio funciona
de forma totalmente independiente (Figura 6A), por lo que cada uno genera su propia imagen
diminuta. Aun asi, gracias a las neuronas aferentes que salen de cada omatidio y las numerosas
interconexiones que tienen lugar entre ellas, los animales con 0jos compuestos en aposicion son
capaces de producir una imagen integrada (Moyes & Schulte, 2014). Muchos de los insectos que
tienen este tipo de ojo también presentan un "iris” formado por un pigmento justo debajo del cono
para adaptarse a diferentes niveles de luz (Willmer et al., 2005).

-Por su parte, los 0jos compuestos en superposicion son caracteristicos de insectos nocturnos, ya que
son eficientes con bajas cantidades de luz. En este caso los omatidios trabajan de forma conjunta para
generar una unica imagen. Esto se produce porque entre las lentes y los rabdomas existe un espacio
denominado “zona clara”. Asi, los rabdomas reciben la luz de varios conos y forman una imagen
“Opticamente superpuesta” (Figura 6B). Los movimientos ascendentes y descendentes del pigmento
entre los omatidios, determinan el nimero de conos que envian luz a cada rabdoma. Esto representa
un mecanismo de adaptacion para mantener la sensibilidad a diferentes niveles de luz en los
escarabajos nocturnos, polillas y moscas que utilizan este tipo de ojos (Willmer et al., 2005).
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Figura 6A. Esquema ojo en aposicion. Figura 6B. Esquema ojo en superposicion.
(Willmer et al., 2005) (Willmer et al., 2005)

Los ojos compuestos no alcanzan el poder de resolucion de los ojos en camara de los vertebrados,
pero pueden proporcionar una discriminacion visual bastante detallada (Moyes & Schulte, 2014). La
agudeza visual del ojo compuesto de un insecto depende del niimero, del tamafo y de la separacion
de los omatidios. En las zonas del ojo donde la vision es mejor (equivalente a la fovea de un
vertebrado), las superficies omatidiales son planas y grandes; en el resto son mas pequefias y bastante
convexas. Esto sucede porque una superficie plana grande capta mas luz de una parte concreta del
campo visual y esto mejora la resolucion (Willmer et al., 2005).

Para que un ojo compuesto tuviese un poder de resolucion mas elevado habria dos opciones: reducir
el tamafno de cada omatidio o aumentar su cantidad. El tamafio minimo de un omatidio esta limitado
por la difraccion debida a las propiedades ondulatorias de la luz, por tanto, los insectos que presentan
mayor agudeza visual son aquellos que tienen un niimero superior de omatidios y como consecuencia
ojos compuestos mas grandes. Un ejemplo de un insecto que posee una gran capacidad visual es la
libélula. Este animal puede ver objetos hasta a un metro de distancia, lo que es excepcional, puesto
que la mayoria de insectos s6lo pueden ver a unos pocos milimetros de distancia de su cuerpo.
Ademas, la amplitud de su campo visual es practicamente de 360°. Este aspecto no es tan llamativo,
dado que el ojo compuesto es muy habil para captar imagenes desde muchas direcciones (Moyes &
Schulte, 2014).

Hay que poner en consideracion que para alcanzar la agudeza visual media del ojo humano, el ojo de
un insecto tendria que medir casi un metro de didmetro. Sin embargo, aunque los ojos de los insectos
tengan un poder de resolucion limitado, presentan otras capacidades de las que nosotros carecemos,
como una potente vision de cerca (pueden ver objetos para los que nosotros necesitariamos un
microscopio) (Moyes & Schulte, 2014).

Sea cual sea su tipo y origen, los disefios y sensibilidades de los ojos de los animales estan fuertemente
ligados al habitat en el que deben actuar (Willmer et al., 2005). Por esta razon la familia Gyrinidae
resulta tan interesante y es el grupo taxondmico en el que se centra este trabajo.

Gyrinidae es una familia de coledpteros acuaticos que cuenta con 1000 especies aproximadamente y
se divide en tres subfamilias: Spanglerogyrinae, Heterogyrinae y Gyrininae (Del-Claro &
Guillermo, 2019). Las dos primeras subfamilias contienen inicamente a un género y a una especie



cada una. Por su parte, Gyrininae es una subfamilia mucho mas numerosa, ya que engloba
practicamente a la totalidad de especies de la familia. Inicialmente, los miembros de este grupo eran
los tinicos que se conocian, por lo que la subfamilia Gyrininae constituia la familia. Asi, las tribus
Orectochilini, Gyrinini y Enhydrini que agrupan a los distintos géneros de Gyrininae fueron
consideradas previamente como subfamilias (Miller & Bergsten, 2012). La clasificacion filogenética
de la familia se puede apreciar en las Figuras 74y 7B.

Spanglerogyrus | Spanglerogyrinae Family Gyrinidae Latreille, 1810
Subfamily Spanglerogyrinae Folkerts, 1979
Heterogyrus I Heterogyrinae Genus Spanglerogvrus Folkerts, 1979
Gyretes Subfamily Heterogyrinae Brinck, 1955, new status
o Genus Heferogyrus Legros, 1953
Patrus § Subfamily Gyrininae Latreille, 1810
Orectogyrus % Tribe Enhydrini Régimbart, 1882
5 Genus Enhydrus Laporte, 1834
Orectochilus |~ Genus Andogyrus Ochs, 1924
Gyri Genus Macrogyrus Régimbart, 1882
L yrinus
@ Genus Porrorhynchus Laporte, 1835
Metagyrinus E o Genus Dineutus MacLeay, 1825
Aulonogyriss g | Gyrininae Tribe Gyrinini Latreille, 1810
Genus Gyrinus Geoffroy, 1762
Porrorhynchus Genus Metagyrinus Brinck, 1955
Dineutus Genus Aulonogyrus Motschulsky, 1853
g Tribe Orectochilini Régimbart, 1882
Enhydrus s Genus Orectochilus Dejean, 1833
g Genus Gyretes Brullé, 1835
Andogyrus - Genus Patrus Aube, 1838, new status
Macrogyrus Genus Orectogyrus Régimbart, 1884
Figura 7A. Diagrama de las relaciones filogenéticas Figura 7B. Resumen de la nomenclatura de las
entre las subfamilias, tribus y géneros en Gyrinidae. subfamilias, tribus y géneros en Gyrinidae.
(Miller & Bergsten, 2012) (Miller & Bergsten, 2012)

Los girinidos son escarabajos acuaticos que habitan generalmente en el medio dulceacuicola. Se
distribuyen por todo el mundo, con representantes en todas las grandes regiones a excepcion de la
Antartida. Los territorios con mayor numero de especies son Africa y el sudeste asiatico, aunque otras
regiones tropicales también poseen una gran diversidad (Miller & Bergsten, 2012). Suelen
encontrarse en aguas estancadas (medio léntico) o con muy poca corriente y son uno de los
componentes mds caracteristicos del neuston®. Viven nadando sobre la pelicula superficial del agua
(epineuston), semisumergidos, aunque pueden sumergirse completamente o salir volando cuando se
sienten amenazados. Cuando se zambullen utilizan una burbuja de aire situada bajo los élitros* para
poder respirar. Una vez bajo la superficie del agua, bucean y se sujetan a la vegetacion con las patas
para evitar ascender otra vez hasta que pase el peligro (Del-Claro & Guillermo, 2019).

Presentan ojos compuestos divididos en dos partes, dorsal y ventral, lo que les permite ver tanto en
la superficie del agua como bajo ella. Esto se cree que es una clara adaptacion al ambiente en el que
viven (Hatch, 1926) y es la caracteristica clave sobre la que se profundiza en este trabajo. Ademas,
los individuos de esta familia de coledpteros son gregarios, es decir, acostumbran a agruparse
formando colonias (sobre la superficie del agua) que pueden llegar a ser muy numerosas. Esto se ha
interpretado como un tipo de estrategia defensiva frente a los depredadores (Del-Claro & Guillermo,
2019).

3 Neuston: comunidad de organismos del medio dulceacuicola que viven asociados a la superficie del agua.
4 Elitros: alas anteriores rigidas y duras que poseen los coledpteros. Protegen a modo de estuche el par de alas posteriores
(las tinicas aptas para el vuelo) cuando el insecto esta en reposo.
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Otro aspecto tipico de estos escarabajos es su gran dinamismo, puesto que realizan movimientos muy
rapidos de manera frecuente, ejecutando giros, zig-zags y otro tipo de desplazamientos. Asi, el
comportamiento de escape puede parecer erratico, sin embargo, es muy dificil predecir la direccién
que van a seguir durante el movimiento, lo que también resulta eficaz frente a los depredadores.
Aparte de estas inusuales adaptaciones neustonicas, estos coledpteros también poseen glandulas
pigidiales abdominales (Del-Claro & Guillermo, 2019), que producen secreciones defensivas y
desalientan su depredacion (Bousquet, 1991).

Todas las caracteristicas detalladas anteriormente hacen referencia a los individuos adultos. Las larvas
por su parte son estrictamente acuaticas, necesitan mucho oxigeno y poseen branquias traqueales
(Del-Claro & Guillermo, 2019). Todos los estadios de desarrollo son carnivoros y la pupacion tiene
lugar en tierra, en las plantas situadas en las riberas de los cuerpos de agua (Bousquet, 1991). Asi,
los girinidos son verdaderos escarabajos acuaticos, dado que pasan la mayoria de su vida en el agua,
excepto cuando se encuentran en fase de pupa (Del-Claro & Guillermo, 2019).

2. Objetivos.

El proposito de este trabajo es describir el curioso sistema de vision que presentan los coledpteros de
la familia Gyrinidae, determinar si se considera como una adaptacion al ambiente en el que viven y
aclarar el funcionamiento del mismo. Para ello, se realiza una revision bibliografica apoyandose en
estudios cientificos sobre diversas especies de esta familia, con la intencidén de conocer los detalles
sobre la vision de estos escarabajos y también las incdgnitas que podrian ser objeto de estudio en el
futuro.

3. Busqueda de informacion.

La mayoria del trabajo se ha desarrollado con una revision de literatura cientifica realizada entre el 5
de septiembre de 2022 y el 4 de noviembre de 2022. Para ello, se llevo a cabo una blisqueda en
diversas bases de datos: Web Of Science, Google Scholar, ResearchGate, Springer y Scopus. La
informacion se obtuvo principalmente de articulos cientificos y también de libros de texto.

Las palabras clave empleadas para la blisqueda de informacion fueron inicialmente genéricas en
relacion al tema, como “vision mechanisms invertebrates” o “invertebrates eye”. A medida que se
tenia mas claro el enfoque del trabajo, se utilizaron palabras clave mas concretas y relacionadas con
la familia de interés para el trabajo, como “Gyrin* and vision”, “Whirligig beetle eye” o “Gyrinidae
eye”. Ademas, también se ha llegado a algunos articulos mediante citas y referencias presentes en
otros localizados previamente.

Tras llevar a cabo una busqueda inicial de informacion para tratar de enfocar el trabajo, el total de
articulos revisados fue de 32, de los cuales 13 han sido utilizados para la realizacion del trabajo.
Ademas, se ha hecho uso de 5 libros de texto con el fin de obtener informacion para la introduccion
y sobre aspectos genéricos de la familia estudiada en esta revision. El criterio seguido para la
seleccion de los articulos ha sido la propia informacion de los mismos, es decir, se escogieron aquellos



que estaban mas relacionados con los contenidos que se deseaban tratar. A mayores, se tuvo en cuenta
la fecha de publicacion y si se trataban de estudios novedosos en este dmbito.

Quiero resaltar la importancia del articulo de Gonzalez-Martinez-Moro et al. (2017), ya que resulto
muy util a la hora de orientar el enfoque de la revision. Por ultimo, es necesario comentar que los
estudios especificos sobre la vision de los girinidos son escasos, por lo que resultd complicado
comparar y contrastar las informaciones obtenidas de cada uno de ellos. Los experimentos realizados
por los distintos investigadores evaluaron diferentes aspectos de la vision de estos coleopteros, lo que
permitid realizar una buena revision global de su sistema visual, no obstante, los analisis no se repiten
entre los diferentes autores y las especies utilizadas en los trabajos no son siempre las mismas. Esto
imposibilito la contraposicion de varias argumentaciones en algunos apartados de este trabajo, puesto
que la informacion acerca de algunos contenidos solamente se podia extraer de un articulo en
concreto.

4. Resultados y discusion.

4.1. Morfologia del ojo de los girinidos.

Como se ha comentado anteriormente, estos escarabajos presentan un sistema visual muy peculiar y
caracteristico. Poseen ojos compuestos que estan divididos en dos partes, una dorsal que utilizan para
ver en la superficie y una ventral que emplean para ver bajo el agua. Esta particularidad es global
para toda la familia, sin embargo, existe una pequefia diferencia morfoldgica entre las subfamilias
que se detallard a continuacion.

Figura 8A. Vista lateral sobre el agua de Gyrinus sp. Figura 8B. Vista lateral bajo el agua de Gyrinus sp.
Harmsky (2009) Harmsky (2009)

s s

Figura 9. Detalle de la region cefalica de Gyrinus natator en vista lateral. Lenke (2012)
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En las Figuras 84 y 8B se puede apreciar a un ejemplar del género Gyrinus, posiblemente Gyrinus
natator. Se ve la parte del cuerpo que queda sobre el agua y la que queda bajo ella cuando el
escarabajo esta ubicado en su entorno habitual. La porcion dorsal del ojo compuesto aparece sobre el
agua y la ventral bajo ella. En la Figura 9 se puede advertir con gran nitidez la disposicion del ojo en
estos coledpteros y como las dos partes del mismo estan divididas y claramente separadas. Este
ejemplar del género Gyrinus sirve como modelo para detallar la estructura del ojo en la subfamilia
Gyrininae. No obstante, en Spanglerogyrus albiventris (Unica especie de la subfamilia
Spanglerogyrinae) el ojo varia ligeramente. En el esquema de la Figura 104 se distingue la forma del
mismo y como, a pesar de tener dos porciones diferenciadas, estas se encuentran unidas por una larga
sutura (Miller & Bergsten, 2012). Asi, aunque en la subfamilia Spanglerogyrinae también existe ojo
dorsal y ventral, la separacion entre ambas mitades es minima (Beutel et al., 2017). En la Figura 10B
se observa la apariencia global de esta especie, junto con una linea discontinua que determina
aproximadamente la altura a la que se sitia el agua en el cuerpo del coledptero (Jami et al., 2021).

Figura 10A. Boceto de la region cefélica Figura 10B. Vista lateral de Spanglerogyrus albiventris.

de Spanglerogyrus albiventris en vista (Jami et al., 2021)
lateral. (Miller & Bergsten, 2012)

Por su parte, Heterogyrus milloti (inica especie de la subfamilia Heterogyrinae) si presenta el ojo
bastante separado dorsoventralmente (Figura 11A4) (Gustafson et al., 2017), aunque no tanto como
los miembros de Gyrininae (Beutel et al., 2017). La morfologia general de Heterogyrus (Figura 11B)
se considera que es transitoria entre Spanglerogyrus, que es el grupo mas primitivo y Gyrininae que
es la subfamilia mas diversificada (Gustafson et al., 2017).

Figura 11B. Detalle de la region cefalica de

Heterogyrus milloti en vista oblicua. n
(Gustafson et al., 2017) Figura 11A. Aspecto general de Heterogyrus

milloti en vista dorsal. (Gustafson et al., 2017)



En el orden Coleoptera existen mas familias que tienen los ojos completamente divididos, no
obstante, Gyrinidae representa la culminacion de este tipo de desarrollo ocular en los escarabajos,
dado que todas las especies de la familia poseen este rasgo y es el unico grupo en el que parece estar
relacionado con los habitos de vida del animal (Hatch, 1926).

4.2. Analisis histologico del ojo v del cerebro en Gyretes sp.

Gyretes es un género de escarabajos acuaticos perteneciente a la familia Gyrinidae. Posee todas las
caracteristicas propias de esta familia que han sido descritas anteriormente, incluida la especializacion
visual por la cual el 6rgano 6ptico se divide y da lugar a dos ojos superiores y dos inferiores (Florez-
Abreu et al., 2018a).

La funcion que se le atribuye al ojo de estos insectos es la de detectar tanto posibles depredadores
como posibles presas (sobre el agua actla la region superior del ojo y bajo ella la inferior). Asi, este
coledptero se encuentra constantemente bajo presiones ejercidas por dos ambientes, de ahi la
necesidad de establecer un sistema 6ptico de calidad que le permita traducir eficazmente los fotones
en informacion visual, considerando las caracteristicas del medio en el que se encuentra cada ojo.
Como la region superior del ojo estd expuesta a grandes cantidades de luz, el modelo 6ptico mas
apropiado para estas condiciones seria el ojo en aposicion. En cambio, la regioén inferior estaria
expuesta a unas condiciones de luz mucho mas limitadas, por lo que seria esperable que el ojo en
superposicion resultase mas adecuado en este caso. No obstante, segin el estudio histoldgico de
Flérez-Abreu et al. (2018a) tanto el ojo dorsal como el ventral presentan la estructura de un ojo
compuesto en aposicion. Esto resulta llamativo, pero, aunque el ojo ventral también se disponga en
aposicion, presenta varias modificaciones respecto al ojo dorsal, tales como el tamafio de la cornea y
la extension del rabdomero, que varian respecto al ojo superior, lo que permite que la superficie de
exposicion y captura fotonica sea mayor, contrarrestando asi el déficit de luz existente en el cuerpo
de agua. Ademas, estas adaptaciones le proporcionan una mejor capacidad de depredacion, ya que el
0jo en superposicidon seria muy eficiente en condiciones de escasez luminica, pero la calidad de
enfoque se veria notablemente mermada. De este modo, el ojo ventral en aposicion de Gyretes le
habilita para detectar presas y depredadores bajo el agua con mayor precision.

Por tltimo, es necesario indicar que la cornea de ambas partes del ojo de Gyretes, tiene una superficie
externa practicamente plana, mientras que la cara interna es muy curvada. Este disefio corneal esta
presente en otros escarabajos acudticos y su funcidn es permitir tanto la sumersiéon como la emersion
del coleodptero sin que la capacidad dptica se vea perjudicada (Florez-Abreu et al., 2018a).

En los insectos, el cerebro consiste en una masa ganglionar dividida en tres 16bulos principales, que
se encargan de procesar e interpretar los estimulos originados en el ambiente y de generar una
respuesta para los mismos. Estos 16bulos son el protocerebro, el deutocerebro y el tritocerebro. El
papel del protocerebro es el que resulta mas significativo para este trabajo, puesto que su funcion es
la de tratar la informacion visual. En Gyrefes, el protocerebro presenta un gran desarrollo y esta
compuesto por los 16bulos opticos, el cuerpo fungiforme y el complejo central. Los lobulos opticos
conforman el 40% de la masa cerebral total y el cuerpo fungiforme estd notablemente especializado,
dado que posee un gran tamafo y es tetraramificado. Esto se asocia con la elevada actividad visual
de este escarabajo y puede ser fruto de la necesidad de establecer centros de procesamiento
especializados, que sean capaces de tolerar la cantidad de informacion visual tomada de ambos
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medios (en la superficie del agua y bajo la misma). Existe otra posibilidad que justificaria el gran
desarrollo del protocerebro en Gyretes y estd relacionada con las agregaciones tipicas que forman
estos coledpteros. En estas agrupaciones, no se identifica al compafiero como un elemento que
desencadene una respuesta de defensa (predador) o ataque (presa), sino como un aliado que participa
en una estrategia defensiva conjunta. Asi, se produce un analisis cognitivo que podria influir en el
desarrollo de esta region cerebral (Florez-Abreu et al., 2018b).

De esta manera, Florez-Abreu et al. (2018b) concluyen que las caracteristicas histologicas del
cerebro de Gyretes estarian influenciadas por la ecologia del coledptero. Ademas, evidencian que el
modelo de organizacion visual adoptado por este escarabajo, es producto de la constante presion del
ambiente en el que se desenvuelve (Florez-Abreu et al., 2018a).

4.3. Funcion de los cuerpos fungiformes en Gyrinidae

Los cuerpos fungiformes son centros lobulados prominentes, ubicados en el protocerebro de la
mayoria de los insectos. Cada uno de ellos esta compuesto por 16bulos verticales y mediales, que se
ramifican a partir de un pedinculo originado de una estructura similar a una copa, denominada céliz,
que esta situada en el margen dorsoposterior del protocerebro (Lin & Strausfeld, 2012).

En los insectos terrestres, los calices son suministrados principalmente por las entradas de los 16bulos
antenales en el deutocerebro o de los neuropilos gustativos en el tritocerebro, aunque en muchos
taxones los calices reciben contribuciones de los 16bulos 6pticos. La relacion entre la presencia de los
calices y de los 16bulos antenales, ha llevado a la suposicion de que los calices estan vinculados con
la capacidad del insecto para detectar olores en el aire. Esto estd apoyado por pruebas en algunas
especies de insectos, que refuerzan la participacion de los cuerpos fungiformes en el procesamiento
olfativo superior, incluyendo la discriminacion de olores y el aprendizaje y la memoria basados en el
olfato. No obstante, en los insectos acuaticos pertenecientes a Ordenes como Ephemeroptera,
Odonata, Hemiptera y Coleoptera, los lobulos antenales y los tractos que los unen a los calices estan
ausentes o muy reducidos. Por consiguiente, en estos taxones, los calices del cuerpo fungiforme
también estan ausentes o son vestigiales. Asi, los cuerpos fungiformes no desempefian una funcion
relacionada con el olfato en todos los insectos (Lin & Strausfeld, 2012).

Dineutus sublineatus, que es un coledptero acuético perteneciente a la familia Gyrinidae, carece de
l6bulos antenales y de tractos procedentes de los mismos. Sin embargo, presenta cuerpos fungiformes
con calices alimentados tnicamente por neuronas visuales. Como sucede en todos los girinidos, esta
especie cuenta con un pequeilo par de antenas situadas sobre la superficie del agua, que realizan una
funcion mecanosensorial. Otro aspecto destacable, es que igual que sucede con los ojos, sus lobulos
opticos también estan divididos, puesto que la lamina y la médula del ojo dorsal estan completamente
separadas de las del ojo ventral (Lin & Strausfeld, 2012). La ausencia de l6bulos antenales en esta
especie coincide con las observaciones de Florez-Abreu et al. (2018b) en Gyretes. En este girinido,
el 16bulo antenal no estd ausente, pero se encuentra muy poco desarrollado y estd compuesto por
diminutos glomérulos antenales.

El olfato ejerce un papel importante para muchos insectos en actividades como la ubicacion del
alimento, busqueda de pareja, deteccion de depredadores, etc. Sin embargo, en los insectos acudticos
como Gyretes (y toda la familia Gyrinidae), la importancia del olfato es practicamente nula, debido
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a la interaccion con el cuerpo de agua, que dificulta la traduccion de las sefiales odoriferas e impide
que este proceso sea eficiente (Florez-Abreu et al., 2018b). Esto sucede porque el agua disipa las
sustancias, por lo que la captura de feromonas y otras tareas relacionadas con el olfato no resultan
eficaces en los insectos acuaticos. Segun Florez-Abreu et al. (2018b), probablemente sea este el
motivo por el que la antena de los girinidos se ha establecido como un érgano mecanorreceptor en
lugar de quimiorreceptor y los lobulos antenales estan ausentes o son muy simples. Ademas, sugieren
que Gyretes habria desarrollado mecanismos de ubicacion basados en la actividad visual o en la
deteccion de ondas superficiales (Bendele, 1986), para paliar el problema del olfato y poder realizar
igualmente actividades importantes como las nombradas anteriormente.

Los girinidos pertenecen al suborden Adephaga, que incluye a los escarabajos de tierra y a los
escarabajos tigre entre otros, ambos con lobulos antenales bien desarrollados. Por ende, es posible
que la ausencia de 16bulos antenales y de los tractos de los mismos en el cerebro de D. sublineatus,
se deban a una adaptacion a la ecologia acuatica. Lo que diferencia a los girinidos de otros coledpteros
acuaticos, es que si presentan calices bien desarrollados. En otras especies andsmicas®, como es el
caso de los escarabajos acudaticos de la familia Dytiscidae, la pérdida de los 16bulos antenales esta
asociada con la presencia de célices vestigiales®, que aparentemente no reciben aferentes de ningiin
tipo. En cambio, D. sublineatus (Gyrinidae), también andsmico, estd dotado de célices robustos y
tripartitos, que estdn suministrados exclusivamente por neuronas visuales (Lin & Strausfeld, 2012).

B Y4

2 S

Figura 12A. Esquema del cerebro y la estructura calicial en Dytiscidae. (Lin & Strausfeld, 2012)

D-La

V-La

Figura 12B. Esquema del cerebro y la estructura calicial en Dineutus sublineatus. (Lin & Strausfeld, 2012)

5 Especies andsmicas: organismos que carecen del sentido del olfato.
6 Calices vestigiales: 6rganos que han perdido su funcidn ancestral.
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En las Figuras 124 y 12B se representa esquematicamente la morfologia cerebral de un ditiscido y
de un girinido (D. sublineatus) respectivamente. En la comparacion entre ambos escarabajos se
advierte como la estructura del cuerpo fungiforme es diferente (en color gris). Asimismo, se puede
apreciar como el girinido presenta el lobulo optico dividido, por lo que la ldmina (La) y la médula
(Me) del ojo dorsal (D) estan separadas de las del ojo ventral (V). No obstante, posee una sola 16bula
(Lo). Esta division del 1obulo 6ptico no se produce en Dytiscidae. Por ultimo, la inervacion (lineas
verdes) de los calices del cuerpo fungiforme del girinido, proviene inicamente de la médula externa
del 16bulo optico dorsal (D-Me) (Lin & Strausfeld, 2012).

Este hecho demostrado por Lin & Strausfeld (2012) en su investigacion es insdlito, ya que hasta ese
momento, no se habia descrito ninglin insecto con una entrada exclusivamente visual a los célices del
cuerpo fungiforme. Consideran esto como un “cambio de modalidad” del olfato a la visién, aunque
no descartan que un organismo ancestral presentase entradas a los cdlices tanto visuales como
olfativas, en cuyo caso la condicion actual en D. sublineatus representaria una pérdida evolutiva de
las entradas olfativas.

Algunos estudios en diversos grupos de insectos como los himendpteros, sugieren que la expansion
de los calices del cuerpo fungiforme esta relacionada con la capacidad de un taxén para utilizar la
orientacion espacial y la memoria de posiciéon. Ademas, en los coledpteros que poseen calices del
cuerpo fungiforme dobles y multimodales, se les atribuyen funciones como percibir y procesar
senales alimentarias y recordar la ubicacion para posteriores visitas (Lin & Strausfeld, 2012).

Como se ha comentado anteriormente, en D. sublineatus los calices del cuerpo fungiforme tienen un
tamafio notable y son tripartitos. Ademas, las neuronas visuales que inervan a los calices, solamente
provienen de la médula de los 16bulos Opticos de los ojos dorsales, pero no de los ventrales. Asimismo,
debido a la pérdida completa de los l6bulos antenales y a la ausencia de entrada olfativa, se descarta
cualquier funcién vinculada al olfato en estos célices (Lin & Strausfeld, 2012).

Lin & Strausfeld (2012) proponen que los cuerpos fungiformes de los girinidos, podrian ser
importantes en el comportamiento de estos coledpteros cuando forman sus agregaciones
caracteristicas. Estas agrupaciones suelen mantenerse durante el dia, en la misma zona de la superficie
de los estanques o arroyos y a lo largo de todo el afio. Se plante6 que este patron podria ser resultado
de la orientacion por puntos de referencia, donde cada escarabajo es capaz de ubicarse con respecto
a un punto de referencia aéreo (como un gran arbol en tierra) y mantener asi una posicion estable en
la superficie del agua.

Ademas, se ha informado de comportamientos territoriales en algunos individuos de otras especies
del género Dineutus. Los machos dominantes defienden su posicion en la periferia de la colonia,
mientras que las hembras y los machos subordinados permanecen en el centro del grupo. También se
ha observado algo semejante en los ejemplares de un grupo de Dineutus discolor, en los que la
preferencia por la ubicacion varia dependiendo de una combinacion de factores. Estos son el tamafio,
la edad, el sexo, el estado nutricional y la exposicion reciente a los depredadores. Por ejemplo, los
escarabajos hambrientos suelen ocupar posiciones mas periféricas, mientras que los saciados tienden
a situarse en el centro de la colonia (Lin & Strausfeld, 2012).
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Todavia no se conoce como cada escarabajo puede ser consciente de su posicion con respecto al
entorno y a los demas miembros del grupo. Sin embargo, Lin & Strausfeld (2012) sugieren que esta
consciencia posicional podria formarse y mediarse por los cuerpos fungiformes, algo que ya se ha
propuesto en otros insectos. Lo que si afirman estos autores, es que simplemente por la evidencia
neuroanatémica comentada con anterioridad, el caliz de D. sublineatus debe apoyar algtin papel clave
de los cuerpos fungiformes, en los comportamientos que suceden dentro de un contexto visual.

4.4. Sistema visual en las larvas de los girinidos v diferencias con el imago

Los 16bulos 6pticos de los insectos adultos constan de tres neuropilos’: la 14mina, la médula y el
complejo lobular. En los coledpteros, al igual que en otros érdenes de insectos, el complejo lobular
se divide en dos regiones, la I6bula y la placa lobular. Como se ha mencionado anteriormente, en el
imago de un girinido, el 16bulo optico estd dividido en una mitad superior y una inferior. Asi, se
diferencian una ldmina (LA) y una médula (ME) superior (u) e inferior (I), mientras que la 16bula
(LO) so6lo esta parcialmente dividida. Esta organizacion del 16bulo optico esta representada en la
Figura 13, donde se puede advertir como los lobulos superior e inferior de la 16bula (LO) estan
fusionados anteriormente, pero separados posteriormente (Lin & Strausfeld, 2013).

Figura 13. Seccion frontal (izq.) y esquema del 16bulo optico (dcha.) de Dineutus sublineatus.

(Lin & Strausfeld, 2013)
De esta forma, los ojos dorsal y ventral alimentan a una ldmina y una médula distintas, que
suministran a la 16ébula. Otra singularidad de este lobulo Optico, es que la placa lobular sirve
exclusivamente al ojo inferior. Por lo tanto, no hay una placa lobular que esté asociada al ojo superior
(Lin & Strausfeld, 2013).

Toda la informacion detallada acerca del sistema visual de los girinidos y de la organizacion de sus
l6bulos opticos, hace referencia al individuo adulto, al imago. No obstante, las larvas de estos
coledpteros poseen un sistema visual distinto. Como es tipico en los insectos holometabolos, las
larvas de los girinidos estan equipadas con seis stemmata® (ojos larvarios) de una sola lente a cada
lado de la cabeza. Los stemmata mas sofisticados se han detectado en larvas de coledpteros adéfagos’,
incluyendo al escarabajo buceador Thermonectus marmoratus y a los escarabajos tigre, como
Cicindela chinensis (Lin & Strausfeld, 2013).

7 Neuropilos: regiones comprendidas entre varios cuerpos celulares o somas de neuronas de la sustancia gris del encéfalo
y la médula espinal.

8 Stemmata: grupo de 6rganos visuales sencillos tipicos de las larvas de los insectos. Representan formas inmaduras o
embrionarias de los ojos compuestos del adulto, aunque en algunos o6rdenes de insectos son definitivos, ya que no se
desarrollan los 0jos compuestos.

® Coledpteros adéfagos: escarabajos que pertenecen al suborden Adephaga.
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Las larvas de los girinidos son depredadores subacuaticos que se alimentan de pequefios artropodos.
Para cazar a sus presas, realizan una accidon de embestida y agarre con sus caracteristicas mandibulas
en forma de pinza. En los acuarios del laboratorio, Lin & Strausfeld (2013) observaron a las larvas
escondidas en la grava del fondo y atacando a sus presas (larvas de mosquito Chironomus sp. recién
descongeladas). Asi, interpretaron que este comportamiento estaba causado por estimulos visuales,
apoyandose en dos razones: que las larvas de mosquito eran inmoviles, por lo que no proporcionaban
estimulos mecénicos y que se cree que las larvas de los girinidos son andsmicas, igual que sucede
con el imago.

L

Figura 14A. Aspecto general de una larva de Dineutus sublineatus del 3.°" estadio en vista dorsal.
(Lin & Strausfeld, 2013)

.
Figura 14B. Detalle de la region cefalica de una larva de
Dineutus sp. en vista oblicua. Murray (2009)
En la Figura 144 se puede observar la morfologia general de la larva de un girinido en el 3. estadio
de desarrollo. Asimismo, en la Figura 14B se aprecia con detalle la region cefélica de esta larva,
donde se puede diferenciar tanto las mandibulas acanaladas como los stemmata a cada lado de la
cabeza.

Lin & Strausfeld (2013) realizaron un analisis histoldgico del cerebro larvario de D. sublineatus.
Sus observaciones determinan que la informacion visual en estas larvas es procesada por un lobulo
Optico bien desarrollado, consistente en tres laminas larvarias que alimentan a un centro similar a una
placa lobular. Tras esto, examinaron las caracteristicas externas de los seis stemmata a lo largo de sus
estadios larvarios y pupales (Figura 15), para determinar si las posiciones stemmaticas son
importantes a la hora de interpretar la organizacion del lobulo 6ptico adulto.
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Fgufa 15. Caracteristicas externas de los stemmatarvarios y de los jos compuesto
en desarrollo durante los estadios inmaduros de un girinido. (Lin & Strausfeld, 2013)
En la Figura 15 (A-C) se muestra la morfologia y la disposicion de los seis stemmata a cada lado de
la cabeza. En el primer estadio larvario (1%in), los seis stemmata poseen un tamafio similar, pudiendo
diferenciar una fila anterior (stemmata 1, 2 y 6) y una posterior (stemmata 3-5). Durante el segundo
(2in) y el tercer estadio larvario (3™ in), los stemmata 1 y 2 se hacen progresivamente mas grandes,
mientras que los stemmata 5 y 6 disminuyen su tamano. A lo largo de la pupacion (Figura 15 D-1),
los stemmata larvarios se degeneran lentamente. Al mismo tiempo, comienzan a desarrollarse los 0jos
compuestos adultos (Figura 15 E-1). Estos (uComp Eye y Icomp Eye) se forman por encima y por
debajo de los margenes dorsoposterior y ventroposterior de los stemmata larvarios en disminucion.
De este modo, los stemmata 1, 5 y 6 estan fisicamente mas proximos al ojo compuesto dorsal adulto
(Figura 15 C-E), mientras que los stemmata 2, 3 y 4 estan mas cercanos al ojo compuesto ventral
adulto (Figura 15 C-E) (Lin & Strausfeld, 2013).

Lin & Strausfeld (2013) demuestran que so6lo las laminas del 16bulo oOptico larvario que estan
suministradas por los tres stemmata dorsales (1, 5 y 6), se relacionan con el neuropilo en forma de
placa lobular. Esta disposicion stemmatica, apoya la hipotesis de que una placa lobular que deberia
estar asociada al ojo compuesto superior en el imago, se desarrolla precozmente en la larva, donde
procesa la informacion visual de los stemmata que miran hacia arriba. La placa lobular larvaria no
sobrevive a la metamorfosis, ni sirve como “plantilla” para el desarrollo de una placa lobular adulta
asociada al ojo dorsal, dado que en el escarabajo adulto estd ausente. Asi, la distribucion de los
stemmata es clave para interpretar correctamente la organizacion del 16bulo optico adulto.
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Figura 16. Esquema comparativo entre el l6bulo 6ptico larvario y el adulto en D. sublineatus.

(Lin & Strausfeld, 2013)
En la Figura 16 se representa esquematicamente la organizacion del 16bulo optico de D. sublineatus,
realizando una comparativa entre los estadios larvario y adulto. En esta ilustracion se pueden
diferenciar todos los detalles comentados anteriormente acerca de esta estructura. Sin embargo, es
necesario recalcar que la placa lobular adulta no traspasa el ecuador que delimita las mitades superior
e inferior del 16bulo Optico. Esto significa que la placa lobular del imago (ILOP) s6lo puede servir al
ojo acuatico inferior (Lin & Strausfeld, 2013). Ademas, hay que recordar que la inervacion de los
calices del cuerpo fungiforme de este coledptero, proviene exclusivamente de la médula externa del
l6bulo optico dorsal (Lin & Strausfeld, 2012). Por tanto, estas observaciones sugieren que en el
girinido adulto, existen diferencias funcionales notables entre los ojos aéreos dorsales y los ojos
acudticos ventrales (Lin & Strausfeld, 2013).

Para finalizar, conviene destacar las posibles funciones que podria desempeiiar la placa lobular en el
girinido. En insectos como las moscas, el rol principal que realiza esta estructura es integrar la
informacion del campo visual y contribuir a la estabilizacion del vuelo (Lin & Strausfeld, 2013).
Asi, las placas lobulares de los coleopteros acuaticos adultos, como el escarabajo buceador T.
marmoratus, probablemente posean circuitos de deteccion de movimiento, que lleven a cabo
funciones comparables para la estabilizacion del desplazamiento en el agua, puesto que el equilibrio
del cuerpo es tan importante para un insecto volador como lo es para un escarabajo acuatico. En el
caso de D. sublineatus, la placa lobular del imago abastece unicamente a los ojos ventrales
(acuaticos), por ende, Lin & Strausfeld (2013) sugieren que s6lo esos 0jos contribuyen al equilibrio
locomotor bajo el agua.

Respecto a la placa lobular larvaria, esta desempefia una funcion totalmente distinta. El desarrollo
precoz de esta estructura también se produce en las larvas de los escarabajos tigre (C. chinensis). Lin
& Strausfeld (2013) proponen que esto se debe a una evolucion convergente de los sistemas visuales
larvarios, para adaptarse a un estilo de vida de caza por emboscada. Por consiguiente, la placa lobular
precoz de los girinidos esté asociada a la depredacion larvaria.
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4.5. Diferencias morfologicas vy funcionales entre el ojo dorsal v el ventral en Gyrinidae

La organizacién ocular que presentan los girinidos les permite observar objetos tanto bajo el agua
como sobre ella. Las propiedades Opticas del aire y del agua son distintas, dado que difieren en el
indice de refraccion (n). Este valor consiste en el cociente de la velocidad de la luz en el vacio (c) y
la velocidad de la luz en un medio determinado (v), se representa mediante la formula n = c/v y
define la rapidez con la que un haz de luz viaja a través de los medios. El indice de refraccion del aire
se considera igual al del vacio en la practica (n = 1), mientras que el del agua es 1’333, por lo que la
luz se desplaza mas lentamente en el agua que en el aire. De esta forma, seria esperable que existiesen
diferencias anatomicas notables entre el ojo dorsal y el ventral. No obstante, la morfologia general de
ambos es muy similar. Por este motivo, Blagodatski et al. (2014) realizaron un estudio de la
nanoestructura corneal de estos coledpteros, para comprobar la existencia de aspectos mas sutiles en
la superficie de alguno de los ojos, que les pudiesen adaptar a los distintos requisitos Opticos que
enfrentan al vivir en dos entornos a la vez.

Se han encontrado nanoestructuras en los ojos compuestos de otros insectos, como lepidopteros y
dipteros. Tras ser examinadas, se propuso que estas nanoestructuras pueden actuar como un elemento
antirreflectante, de eliminacion de suciedad/autolimpieza e hidrofébico/autohumectante
(Blagodatski et al., 2014).

Para analizar la morfologia de las superficies oculares de los girinidos, Blagodatski et al. (2014)
seleccionaron escarabajos pertenecientes a dos géneros diferentes de la familia Gyrinidae, Gyrinus y
Orectochillus. Utilizaron un microscopio de fuerza atdbmica (AFM) para examinar la microestructura
y nanoestructura de los ojos dorsales y ventrales.

25um

25um
Figura 17. Imagenes 3D de la nanoestructura corneal de un omatidio en Gyrinus sp. vistas mediante AFM.
Omatidio ojo dorsal (izq.) y omatidio ojo ventral (dcha.). (Blagodatski et al., 2014)

En la Figura 17 se muestra la superficie de un omatidio del ojo dorsal (izq.) y de un omatidio del ojo
ventral (dcha.) de Gyrinus sp. Se puede apreciar con claridad como el omatidio del ojo dorsal presenta
una estructura en la superficie corneal, mientras que el omatidio del ojo ventral carece de la misma.
Esto se confirma mediante el andlisis AFM de mayor resolucion (Figura 18), donde se diferencia un
nanorrevestimiento laberintico en el ojo dorsal (izq.), mientras que el ojo ventral presenta una
superficie lisa (a excepcion de arafiazos caoticos debidos a dafio mecénico aleatorio) (Blagodatski et
al., 2014).
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Figura 18. Imagenes 2D de cuadrados (10x10 pm) de la superficie corneal de los ojos en Gyrinus sp.
vistas mediante AFM. Ojo dorsal (izq.) y ojo ventral (dcha.). (Blagodatski et al., 2014)
Blagodatski et al. (2014) repitieron este andlisis en Orectochillus sp. Estos escarabajos comparten
nicho ecologico, modo de vida y comportamiento con el género Gyrinus, por lo que se esperaban
caracteristicas similares en las superficies corneales de ambos géneros.
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Figura 19. Imagenes 2D de cuadrados (10x10 pm) de la superficie corneal de los ojos en Orectochillus sp.

vistas mediante AFM. Ojo dorsal (izq.) y ojo ventral (dcha.). (Blagodatski et al., 2014)
En la Figura 19 se muestran los resultados obtenidos en el examen realizado a Orectochillus sp. La
superficie corneal en ambos ojos se asemeja mucho a la que presenta Gyrinus sp. Asi, se puede
concluir que existen diferencias notables en el nanorrevestimiento corneal de los ojos dorsales y
ventrales en los dos géneros. La superficie corneal del ojo dorsal presenta nanoestructuras laberinticas
complejas (de unos 20-30 nm de altura), mientras que la superficie corneal del ojo dorsal es lisa (a
excepcion de los aranazos aleatorios) (Blagodatski et al., 2014).

Los ojos superiores e inferiores no exhiben otras diferencias morfologicas (salvo que la cornea dorsal
es ligeramente mas gruesa (unos 27 um frente a unos 22 um de la cornea ventral). De este modo, las
corneas lisas de los ojos ventrales pueden servir como un control perfecto para medir las propiedades
fisicas de las corneas de los ojos dorsales. Por ende, Blagodatski et al. (2014) compararon los ojos
dorsales y ventrales de Gyrinus sp. respecto a su humectabilidad y reflexioén de luz, ya que son dos
funciones previsibles para el nanorrevestimiento corneal de un insecto que habita en la superficie del
agua. Antes de realizar este estudio, evaluaron si la composicion quimica de la superficie corneal de
ambos 0jos era similar. Para esto los analizaron con microcopia confocal Raman. Los espectros de
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superficie obtenidos mediante esta técnica eran practicamente idénticos en ambas cérneas, lo que
indica que la composicién quimica es muy semejante.

Para examinar la humectabilidad de los ojos, colocaron una gota de agua sobre cada uno de ellos
(Figura 20). Tras esto tomaron fotografias y midieron los dngulos entre las gotas y la superficie
ocular, para caracterizar asi la humectabilidad de la misma. Los datos obtenidos fueron muy similares
desde ambos lados de la gota y entre los ojos dorsales y ventrales. En los ojos superiores, el angulo
de contacto de la superficie ocular con la gota fue de 87,1° tanto en el lado derecho como en el
izquierdo. Por su parte, en los ojos inferiores los angulos fueron de 86,6° y de 85,3° (lado derecho e
izquierdo respectivamente). Asi pues, los ojos dorsales y ventrales son ambos hidréfobos
(probablemente debido a la naturaleza quimica del material que compone la lente), pero poseen
propiedades antihumectantes muy parecidas, lo que descarta que el nanorrevestimiento laberintico
del ojo dorsal le confiera un efecto antihumectante “extra” (Blagodatski et al., 2014).

i

Figura 21. Luz reflejada por la superficie corneal de los ojos
Figura 20. Gotas de agua en la dorsales (izq.) y ventrales (dcha.), observada al microscopio optico.
superficie de los ojos dorsales (arriba) y (Blagodatski et al., 2014)

ventrales (abajo) en Gyrinus sp.

(Blagodatski et al., 2014)
Para examinar las posibles diferencias en la reflectancia de la luz, Blagodatski et al. (2014)
iluminaron los ojos de Gyrinus sp. con un diodo. Este proceso lo grabaron con una camara para
obtener iméagenes al microscopio optico (Figura 21). Tras analizarlas, comprobaron que el area de

las zonas de luz reflejada era dos veces mayor en el ojo ventral con respecto al ojo dorsal. También
utilizaron un espectrometro de rejilla para determinar las caracteristicas espectrales de la luz reflejada.
Esta medicion reveld una reflectancia sistematicamente inferior de la superficie ocular nanorrevestida
en la mayor parte del espectro visible (450 a 600 nm); sin embargo, las propiedades reflectantes de
los dos ojos se igualan en la parte roja del espectro (600-750 nm). Sugieren que esto se puede explicar
por una mayor sensibilidad de los ojos de los insectos a la luz de longitudes de onda mas cortas.

De esta manera, el nanorrevestimiento laberintico presente en la superficie corneal de los ojos
dorsales ejerce un efecto antirreflectante, que probablemente mejore las propiedades opticas de los
mismos. Ademas, permite igualar progresivamente el indice de refraccion del aire al del material de
la lente. En el ojo ventral no es necesaria la existencia de las nanoestructuras, puesto que el indice de
refraccion del agua estd mas proximo al de la lente. Esto explica la superficie lisa de los ojos inferiores
(Blagodatski et al., 2014).
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Los ojos de los girinidos difieren en la cantidad de luz que reciben; mientras que los dorsales estan
expuestos a luz en abundancia, los ventrales estdn sometidos a niveles luminicos mucho menores.
Cuando estos coledpteros estan alerta, los estimulos de los ojos dorsales prevalecen sobre los
estimulos del lado opuesto, lo que sugiere una dominancia de los drganos visuales dorsales
(Salamanca & Brown, 2018). Para probar esta afirmacion, Salamanca & Brown (2018) realizaron
una serie de ensayos de comportamiento. En este experimento, llevaron a cabo tres tratamientos de
oclusion ocular: (1) ojos dorsales y ventrales cubiertos, (2) solo los ojos ventrales cubiertos y (3) s6lo
los ojos dorsales cubiertos. Los escarabajos sin oclusion ocular actuaron como control. Tras esto, los
girinidos (Gyretes sericeus) fueron sometidos al circuito de comportamiento representado en la
Figura 22A4. Durante el recorrido del mismo, tenian que ‘“decidir” entre permanecer en un
compartimento luminoso o en uno oscuro. Los resultados de este estudio se representan en la Figura
22B, donde se puede apreciar que los escarabajos con los ojos descubiertos (control) permanecieron
mas tiempo bajo la luz que los escarabajos con oclusion ocular. Ademads, en los girinidos que s6lo
tenian los ojos dorsales cubiertos (3) la respuesta fototactica fue minima, mientras que en los
ejemplares con los o0jos ventrales cubiertos y los dorsales descubiertos (2), la respuesta frente a la luz
fue muy parecida a la de los individuos control. Asi, se confirma que los escarabajos prefieren utilizar

los ojos dorsales sobre los ventrales para la fototaxis'®.
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Figura 22A. Circuito en el que el escarabajo debia Figura 22B. Grafica que refleja la respuesta
permanecer en la piscina inicial durante un periodo fototactica mostrada por los escarabajos con
de adaptacion para después registrar el tiempo oclusion ocular (tratamiento) y sin ella (control).
pasado bajo la luz. (Salamanca & Brown, 2018) (Salamanca & Brown, 2018)

Salamanca & Brown (2018) proponen que las diferencias perpetuas en la entrada de luz de los ojos
dorsales y ventrales, podrian generar una subfuncionalizacion adaptativa en la anatomia y
fotorrecepcion de los mismos. Se apoyan en los estudios de Wachmann & Schréer (1975), que
sugieren que la anatomia del ojo ventral de los girinidos (Gyrinus substriatus) muestra similitudes
con el ojo en superposicion de los insectos nocturnos. La caracteristica principal mostrada en sus
analisis es que los omatidios de los ojos ventrales tienen un mayor tamafio y presentan una
constriccion en el primer rabdoma, similar a la zona clara con células no pigmentadas tipica de los
0jos nocturnos, permitiendo una mejor absorcion de la luz.

10 Fototaxis: reaccion de orientacion de un organismo en respuesta a un estimulo luminoso. Puede ser positiva
(movimiento hacia la luz) o negativa (movimiento alejandose de la luz).
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Teniendo esto en cuenta, Salamanca & Brown (2018) realizan una evaluacion de Gyretes sericeus
en su estudio, para comprobar el parecido previamente descrito de los ojos ventrales de los girinidos
respecto a los ojos de los insectos nocturnos. Ademas, también comparan las similitudes de los ojos
dorsales con los ojos de otros insectos diurnos. Para realizar este andlisis, verificaron si los o0jos
dorsales y ventrales de G. sericeus se asemejan en el patrén de expresion de opsinas a los ojos de
insectos diurnos o nocturnos, respectivamente. Esto lo examinaron mediante inmunocitoquimica,
comparando la expresion de la opsina verde LW en los omatidios dorsales y ventrales (Figura 23).

Distal

Proximal

Dorsal

Distal

Proximal

Figura 23. Evaluacion del patrén de expresion de la opsina verde en ambos tipos de ojo.
(Salamanca & Brown, 2018)

La expresion de la opsina en los ojos dorsales se concentra en los fotorreceptores mas cercanos a la
membrana basal. Por el contrario, los 0jos ventrales mostraron expresion a lo largo de toda la longitud
de los omatidios, comenzando externamente en la localizacion del primer rabdoma, extendiéndose a
través de la zona media clara hasta la membrana basal del ojo, que entra en contacto con el nervio
optico. De este modo, la diversificacion funcional de la vision en los girinidos se apoya en los

diferentes patrones de expresion de las opsinas observados en los ojos dorsales y ventrales
(Salamanca & Brown, 2018).

La expresion de la opsina mostrada en el rabdomero basal de los ojos dorsales, se correlaciona con la
hipétesis de que esta conformacion del rabdomero sirve como filtro de la luz entrante para una mejor
recepcion y discriminacidon sensorial. Esta expresion relativamente alta de la opsina en posiciones
basales ayuda a formar una estructura ocular de tipo aposicion. Salamanca & Brown (2018) sugieren
que los girinidos utilizan esta disposicion estructural para formar imagenes de alta calidad junto con
otras opsinas expresivas y posiblemente permitir al animal una mejor discriminacion visual.

En cambio, la expresion de la opsina verde en los ojos ventrales sugiere una conformacion mas
sensible a la luz. Esta expresion es mas distal, por lo que se acorta la distancia entre el estimulo y los
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fotorreceptores de los omatidios. Asi, se aumenta la velocidad de procesamiento visual de los
girinidos y les permite percibir mejor la luz en condiciones de escasez luminica. No obstante, la
resolucion de imagenes se empobrece (Salamanca & Brown, 2018).

De esta forma, tanto la morfologia del primer rabdémero basal como el patréon de expresion de la
opsina verde, apuntan a una conformacion en superposicion de los ojos ventrales de los girinidos, lo
que concuerda con las descripciones previas hechas por Wachmann & Schréer (1975) (Salamanca
& Brown, 2018). Ademas, los escarabajos de la familia Dytiscidae, que son buceadores,
depredadores y pertenecen al mismo suborden de coledpteros que los girinidos (Adephaga), presentan
una distribucion de opsinas similar a la mostrada en los ojos ventrales de G. sericeus.

Por tanto, Salamanca & Brown (2018) muestran que las conformaciones en aposicion y
superposicion de los ojos de escarabajos (y otros insectos) con habitos diurnos y nocturnos
respectivamente, se parecen a los 0jos de tipo “aposicion” y “superposicion” observados en los 0jos
dorsales y ventrales de los girinidos.

5. Conclusiones.

El aparato visual de los girinidos ha sido descrito por varios autores, sin embargo, todavia hay muchas
incognitas acerca del funcionamiento de la visién en estos coledpteros. La morfologia ocular es
inconfundible y no presenta grandes variaciones entre los distintos miembros de la familia.

Existe consenso entre los investigadores de los distintos estudios con respecto a si el sistema visual
representa una adaptacion al ambiente en el que viven los girinidos. A diferencia de otras familias de
coleopteros que también presentan el ojo dividido, Gyrinidae es la inica en la que esta caracteristica
parece estar relacionada con los hébitos de vida del animal. Esta afirmacion se ve respaldada por las
diversas peculiaridades que posee el sistema visual de los girinidos y que han sido descritas en este
trabajo (16bulo 6ptico dividido, diferente nanorrevestimiento corneal en el ojo dorsal y en el ventral,
distinto patron de expresion de la opsina verde, etc.). A pesar de ello, seria recomendable continuar
con la investigacion para intentar descubrir otras particularidades del organo visual de estos
escarabajos que evidencien su adaptacion al medio.

Por ultimo, resulta indispensable continuar investigando acerca de la fotorrecepcion en los girinidos,
puesto que apenas hay informacion sobre el procesamiento de los estimulos visuales que reciben.
Deberian realizarse estudios que traten de averiguar como los estimulos de los ojos dorsales y
ventrales son tratados por el sistema nervioso y transformados en informacion til para los
escarabajos.

Conclusions.

O aparato visual dos xirinidos foi descrito por numerosos autores, porén, ainda hai moitas incognitas
sobre o funcionamento da vision nestes coledpteros. A morfoloxia ocular ¢ evidente e non presenta
grandes variacions entre os distintos membros da familia.
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Existe consenso entre os investigadores dos distintos estudios en relacion a se o sistema visual
representa unha adaptacion ao ambiente no que viven os xirinidos. A diferenza doutras familias de
coledpteros que tamén presentan o ollo dividido, Gyrinidae ¢ a inica na que esta caracteristica parece
ter relacion cés habitos de vida do animal. Esta afirmacién vese respaldada polas diversas
peculiaridades que posee o sistema visual dos xirinidos e que foron descritas neste traballo (l6bulo
optico dividido, diferente nanorrevestimento corneal no ollo dorsal e no ventral, distinto patron de
expresion da opsina verde, etc.). Con todo, seria recomendable continuar coa investigacion para
intentar descubrir outras particularidades do 6rgano visual destos escaravellos que evidencien a sua
adaptacion ao medio.

Por ultimo, resulta indispensable continuar investigando acerca da fotorrecepcion nos xirinidos, posto
que apenas hai informacion sobre o procesamento dos estimulos visuais que reciben. Deberian
realizarse estudios que traten de averiguar como os estimulos dos ollos dorsais e ventrais son tratados
polo sistema nervioso e transformados en informacion util para os escaravellos.

Conclusions.

The visual apparatus of whirligig beetles has been described by many authors, however, there are still
much to learn about how vision works in these beetles. The ocular morphology is obvious and does
not vary greatly among the different members of the family.

There is a consensus among researchers in different studies as to whether the visual system represents
an adaptation to the environment in which the gyrinids live. Unlike other families of Coleoptera that
also have a split eye, Gyrinidae is the only one in which this feature appears to be related to the
animal's lifestyle. This statement is supported by several peculiarities of the gyrinid visual system
that have been described in this paper (divided optic lobe, different corneal nano-coating in the dorsal
and ventral eye, different expression pattern of green opsin, etc.). Nevertheless, it would be advisable
to continue research in order to try to discover other peculiarities of the visual organ of these beetles
that show their adaptation to the environment.

Finally, it is essential to continue research on photoreception in gyrinids, as there is little information
on the processing of the visual stimuli they receive. Studies should be carried out to find out how
stimuli from the dorsal and ventral eyes are processed by the nervous system and converted into
useful information for the beetles.
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