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La llum, els ulis i I'evolucio
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LIGHT, EYES AND EVOLUTION. — The question of what constituted the waves that make up light was addres-
sed by James Clerk Maxwell, who showed that they could be described as transversely oscillating electrical
and magnetic fields that propagated at a finite speed. We now accept that light occupies a small wave-band
(wavelengths between 0.4 and 0.8x10-6 m) in an electromagnetic spectrum. Eyes can provide instantaneous
and detailed information about the environment, both close up and far away. It is not hard to appreciate the
enormous competitive value of a good pair of eyes. Evolution has exploited nearly every optical principle
known to physics, and produced eyes of many different designs, from camera-type eyes to compound eyes,
and eyes that use mirrors similar to a Newtonian telescope.

There are also important differences between different types of photoreceptor cells. In vertebrate rods
and cones the visual pigment is contained in heavily folded membranes of modified cilia, whereas in the
visual photoreceptor cells of most invertebrates, the visual pigment is contained in rhabdoms, consisting of
microvilli extending directly from the cell body. These different ways of extending the membrane area are
associated with different transduction cascades. This enormous diversity of eye structures has led to the
dogma that eyes have evolved in all animal phyla 40 to 60 times independently. The first animals, living on
Earth some 600 million years ago, must have been blind creatures; during the process of evolution their des-
cendants must have branched out into different evolutionary lines, some of them acquiring and developing
their own kind of eyes. However, some observations, like the sharing of the process of photo-isomerization
of the chromophore 11-cis retinal to the all-trans retinal, question the dogma of the independent origin of
eyes. Furthermore, some classical studies of comparative anatomy, such as those on the morphology of
molluscs’ eyes, are a textbook example of stepwise evolution of a complex lens eye via natural selection.
Recent experiments on the genetic control of eye development have opened up a completely new perspec-
tive on eye evolution. The demonstration that targeted expression of one and the same master control gene,
Pax6, can induce the formation of ectopic eyes in both insects and vertebrates, calls for a reconsideration

of the dogma of a polyphyletic origin of the various eye types in all animal phyla.

“We shall not cease from exploration
And the end of all our exploring

Will be to arrive where we started
And know the place for the first time”

T. S. Eliot, Little Gidding

El que constitueix les ones que formen la radi-
acio6 electromagnetica va ser analitzat per James
Clerk Maxwell (1831-1879), el qual va demostrar
que es podien descriure com camps eléctrics i
magneétics perpendiculars i oscil-lants, que es
propagaven a una velocitat finita (fig. 1A). L'Uni-
vers és ple de radiacio electromagnética, la longi-
tud d’ona de la qual (i, per tant, I'’energia dels seus
fotons) varia considerablement. Els ulls ens per-
meten extreure informacié de la llum reflectida o
emesa pels objectes del mdn que ens envolta. La
porcid de I'espectre electromagnétic que pot ser
detectada per I'ull huma (espectre visible) corres-
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pon a uns valors de longitud d’ona entre 390 i 700
nm, amb una certa sensibilitat fins a 800 nm (fig.
1B). Aquest interval inclou els colors de I'espectre
descrits per Newton com violaci, indi, blau, verd,
groc, taronja i vermell, en ordre creixent de lon-
gituds d’ona. Els humans només veiem un petit
interval de tot I'espectre electromagnetic. Els nos-
tres ulls han evolucionat per poder veure aquest
interval tan limitat de I'espectre perque la major
part de la radiacié solar és emesa en aquestes
longituds d’ona.

En el cas d’altres especies d’animals, pero,
I’espectre de visio s’estén cap a la franja de I'ul-
traviolat entre 400 i uns 320 nm. Alguns peixos i
papallones tenen pigments visuals amb un maxim
de sensibilitat a una longitud d’ona d’uns 60 nm
per damunt del vermell, per tant poden veure-hi en
una franja que per als humans correspondria ja a
I’infraroig. Més enlla d’aquests valors, en I'escala
nanometrica de longituds d’ona, la radiacio infra-
roja és emesa pels cossos calents. Alguns escur-
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Figura 1. A, una ona electromagnetica es propaga en una direccié que s’orienta formant angles rectes amb els plans
de vibracié de camps eléctrics i magnetics, els quals sén també perpendiculars entre si. L'ona transporta energia des
d’una font de radiacié fins a una destinacio final no determinada; B, I'espectre electromagnétic representa el conjunt
de totes les ones electromagneétiques. La regi6 de I'espectre que correspon a la llum visible (la llum que poden detectar
els nostres ulls) esta formada per radiacions amb longituds d’ona relativament curtes, entre 400 nanometres (nm), o

0,4 micres (um), i 700 nanometres (0,7 um). El 44% de les radiacions solars tenen longituds d’ona incloses dins de

I’espectre visible.

cons verinosos (Crotalus atrox) poden detectar-la
mitjangant els organs en fosseta i generar una
imatge termica de les preses. Quan es parla de
polaritzacié de la llum, o de llum polaritzada, es fa
referéncia, per conveni, a la polaritzacié del camp
eléctric. La llum natural generalment no és pola-
ritzada, és a dir, tots els plans de propagacio son
igualment probables. El camp eléctric d’un fotd
esta situat en un pla determinat i aquest fot6é no-
més excitara la molécula de fotopigment (retinal)
si la direccié d’aquesta vibracié i I'orientacié del
doble enllag excitable de la molecula estan situats
en el mateix pla. Molts animals poden processar
la informacié continguda en la llum polaritzada i
utilitzar-la per a la navegacio, trobar aliment, co-
municar-se amb la parella o els competidors o
camuflar-se. Podriem dir que han adquirit unes
“ulleres de sol” evolutives.

Els ulls no han estat dissenyats com un en-
ginyer dissenyaria una camera o un telescopi,
sind que han evolucionat durant milions d’anys.
Tanmateix, tant I’evolucié com la tecnologia han
d’obeir el mateix conjunt de lleis de la fisica. Per
exemple, les lents que formen imatges han de
ser construides utilitzant les lleis de la refraccid,
amb materials transparents que tinguin un index
de refraccio elevat, i aixo és aixi tant si la lent ha
evolucionat en 'ull d’'un calamar o d’un peix, 0
ha estat dissenyada per 'empresa Leitz o Nikon.
Les diferencies estan en els materials emprats:
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les lents biologiques es construeixen generalment
amb proteines i no amb vidre, i els miralls biolo-
gics amb multicapes de guanina i no amb plata.
Es la quimica i no pas les lleis de la fisica la que
diferencia la biologia de la tecnologia.

Fotoreceptor
Cél-lula pigmentaria

Cilis

Figura 2. La forma més senzilla d’ull incorpora tres
funcions: 1) deteccié de la llum mitjangant una cél-lula
fotoreceptora, 2) formacié d’ombres mitjangcant un
pigment que permet detectar la direccié d’on provenen
els rajos de llum, i 3) connexid a estructures motores per
estimular el moviment com a resposta a la llum.
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(d’'un ommatidi de Drosophila)
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rabdomer

cisternes

Figura 3. Ultraestructura dels fotoreceptors. En la majoria
d’invertebrats les membranes fotoreceptores s’organitzen
en forma de paquets de microvil-li anomenats rabdomers.
En la base dels microvil-li hi ha un sistema de cisternes.
En els bastons de la retina dels vertebrats s’organitzen en
forma de discs membranosos apilats, connectats al soma
cel-lular mitjangant un cili (imatge de A. Polyanovsky).

Que és un ull?

Ens podriem preguntar el que és un ull. Lull
prototipic, avantpassat comu de tots els ulls, es
pot definir com la combinacié d’una cel-lula fo-
toreceptora i d’'una cél-lula pigmentaria. Aquesta
estructura assoleix una direccionalitat selectiva
que utilitza el pigment com a pantalla per bloque-

A Platynereis dumerilii
(Polychaeta)

S

D fotoreceptors
- célul-la pigmentaria
®°e® granuls de pigment

B Dugesia japonica
(Tricladida)

jar la llum procedent d’algunes direccions (fig. 2).
Aixo és justament el que Darwin va entreveure:

“The simplest organ which can be called an
eye consists of an optic nerve, surrounded by
pigment-cells and covered by translucent skin,
but without any lens or refractive body” (Charles
Robert Darwin, “On the Origin of Species”).

La fototransduccio és el procés mitjancant el
qual I'energia de la llum es converteix en una res-
posta eléctrica dels fotoreceptors. Una molecula
de pigment visual (fotopigment) t& dos compo-
nents: un compost cromofor que rep el fotd (el
retinal, un derivat de la vitamina A) i una proteina,
formada per un conjunt de set dominis transmem-
brana — una opsina — que embolcalla al cromofor.
El retinal té una cadena llarga amb enllagos qui-
mics senzills i dobles alternats, en la qual I’enllac
entre els atoms de carboni 11 i 12 és modificat pel
fotd provocant un canvi de la configuracio cis a la
configuracié trans de la molécula. Aquesta isome-
ritzacié del retinal desencadena una cascada bio-
quimica que tanca els canals de sodi i determina
la hiperpolaritzacio de la cél-lula fotoreceptora (en
els vertebrats), o bé obre els canals de sodi i calci
(en la major part d’invertebrats) i determina una
despolaritzacio del fotoreceptor. Aquestes hiper-
polaritzacions o despolaritzacions generen en ul-
tim terme un senyal eléctric que s’envia al cervell.

Les ceélllules fotoreceptores necessiten una
gran quantitat de membrana plasmatica on hi ha
les proteines fotosensibles amb el retinal. L’exten-
si6 de la membrana plasmatica s’assoleix o bé
mitjangant els anomenats “microvil-li” (evaginaci-
ons digitiformes de la membrana) o mitjancant in-
vaginacions o formacié de vesicules membrano-
ses pel damunt del corpuscle basal d’un cili (fig. 3)

C Helix pomatia
(Gastropoda)

Figura 4. Ull prototipic de les larves de primer estadi d’'un poliquet mari (A); ull d’una planaria, que ja té més
fotoreceptors i més cel-lules pigmentaries (B); ull d’un mol-lusc en el qual els rabdomers dels fotoreceptors estan al
davant de les cél-lules pigmentaries (C) (dibuix de J. Corbera a partir de Rhode [1992], Kishida [1967] i Hesse [1908],

respectivament).
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Figura 5. Ull compost del trilobit del Devonia
Metacanthina issoumourensis. Cada faceta representa
una unitat Optica separada (ommatidi). La imatge
produida seria un mosaic d’imatges en miniatura (Foto:
Guillem Corbera; Col-leccié: Sandro Orlandi).

(Hardie i Raghu, 2001). Els microvil-li s’agrupen en
estructures anomenades rabdomers. Molts ani-
mals primitius tenen ambdds tipus de fotorecep-
tors (rabdomeérics i ciliars) fins i tot en el mateix ull,
la qual cosa ens demostra que ambdés tipus de
fotoreceptors sén molt antics i ja havien d’existir
en els avantpassats dels animals amb simetria bi-
lateral.

Les dues taques oculars de la larva trocofora
dels poliquets tenen una estructura que s’ajusta al
model d’ull prototipic amb dues cél-lules com es
pot observar, per exemple, en el cas de Platyne-
reis dumerilii (fig. 4A). Aquests “ulls” s’anomenen
inversos perque el rabdomer del fotoreceptor
s’orienta cap a la concavitat de la cél-lula pigmen-
taria. En alguns cucs sipunculids i alguns platihel-
mints, també s’observen “ulls” larvaris inversos,
perd el nombre de ceél-lules fotoreceptores i de
cel-lules pigmentaries va augmentant (fig. 4B). En
els ulls d’alguns mol-luscs i poliquets adults, les
cel-lules fotoreceptores i pigmentaries adopten
una disposicié revertida, és a dir, els rabdomers
de les cél-lules fotoreceptores travessen la capa
de cél-lules pigmentaries (fig. 4C).

Ulls en forma de camera

Les lleis de la fisica han limitat les solucions
que la seleccié natural ha trobat perque els ani-
mals poguessin captar i enfocar la llum. En gene-
ral, es poden distingir dos tipus principals d’ulls:
1) ulls en forma de camera —sense lent ni cornia,
només amb una cornia o proveits amb lent i cor-
nia— i 2) ulls compostos, formats per centenars o
milers d’unitats optiques, anomenades ommati-
dis, cobertes per petites lents. Els ulls més antics
observats en el registre fossil sén ulls compostos,
com els d’alguns ftrilobits trobats en sediments
marins del Devonia (Cronin i Porter, 2008) (fig. 5),
d’uns 416-359 milions d’anys d’antiguitat. Tant els
ulls en forma de camera com els ulls compostos
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Figura 6. Ulls en forma de camera. A, esquema d’una
secci6 de I'ull en forma de camera de Nautilus, sense
lent ni cornia que permet distingir entre claror i ombres.
L’apertura ha de ser petita per poder generar una
imatge minimament de qualitat; B, ull principal (AM) i ull
secundari (PM) d’una aranya, amb un sistema corneal
simple en el qual la cornia és la superficie refractiva
principal; C, I'ull de les petxines de pelegri, amb lent i
cornia, utilitza la reflexio dels rajos de llum en un “mirall”
situat al darrere de la retina (argentea) (redibuixat de
Land [1981], Land i Nilsson [2012], i Speiser et al. [2011]
respectivament).

formen imatges mitjancant claror i ombres, o bé
la refraccio de la llum o la reflexid de la llum. Per
exemple, el senzill ull de Nautilus, en forma de ca-
mera sense lent ni cornia, forma imatges (forca
apagades) mitjancant claror i ombres (fig. 6A); a
més a més, I'index de refraccié del liquid de la
camera de I'ull és molt semblant a I'index de re-
fraccié de I'aigua de mar. Tot i aixo, sembla que
pot funcionar com quelcom més que un senzill
monitor de la intensitat de la llum.
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La combinacié cornia-lent (tipica dels nostres
ulls) no ha estat I’'iinic sistema oOptic escollit en el
regne animal. Les aranyes, per exemple, utilitzen
un sistema cornial simple: la cornia és la super-
ficie refractiva principal. Les auténtiques aranyes
tenen vuit ulls (quatre parells): el parell d’ulls prin-
cipals (anteromedials, AM) té una estructura di-
ferent que els altres tres parells d’ulls secundaris
(anterolaterals, AL; posterolaterals, PL; postero-
medials, PM). En els ulls principals, els rabdomers
que contenen el fotopigment es situen en posicid
distal en les cél-lules fotoreceptores (fig. 6B, Rec),
perd en els ulls posteromedials, PM, els nuclis
dels fotoreceptors se situen en posicié distal. Les
cél-lules transparents del vitri se situen per sobre
de la retina (fig. 6B, Vit). En aquests ulls PM s’hi
observa un “tapetum” —una capa de material re-
flectant- situada just per sota de la capa de rab-
domers que els torna a reflectir els rajos de llum
que els han sobrepassat.

Les vieires utilitzen un mirall per formar les
imatges (Colicchia et al., 2009). Tenen una seixan-
tena d’ulls en forma de camera disposats al llarg
dels extrems de cada valva. Cada ull té una cor-
nia, una lent cel-lular gran, una retina distal i una
retina proximal, un mirall concau esféric (argentea)
darrere la retina proximal i una capa de cel-lules
pigmentaries al voltant de I'ull (fig. 6C). L’argentea
esta formada per moltes capes alternades amb
indexs de refraccio6 alts i baixos, la qual cosa pro-
dueix una reflexié significativa com a resultat de
la interferencia.

Ulls compostos

La maxima resolucioé dels ulls compostos es
veu limitada per la seva estructura: quant més
petites son les lents, més importants son les
anomalies produides per la difraccié de la llum,
i un ull compost pot tenir milers de petites lents.
Els ulls compostos presenten tres dissenys optics
basics (fig. 7): ulls compostos d’aposicid, ulls
compostos de superposicié amb refraccié i ulls
compostos de superposicio amb reflexio. Exter-
nament, els ulls compostos d’aposicié i de su-

perposicié son practicament identics: estructures
convexes amb facetes de dimensions similars,
dissenyats segons el mateix patro. Perd interna-
ment les diferéncies sén molt rellevants. En un ull
compost d’aposicio (fig. 7A), com el de molts in-
sectes dilrns, cada lent forma una petita imatge
parcial (encara que aixd no sigui el que I'animal
realment veu). Tanmateix, en un ull compost de
superposicio, com els que s’observen en insectes
nocturns i alguns crustacis, les lents (o, de vega-
des, miralls) actuen cooperativament per formar
una Unica imatge (fig. 7B). En aquests ulls, la re-
tina esta formada per una sola capa, no dividida
en unitats ommatidiques discretes com en el cas
dels ulls compostos d’aposicié. A més a més,
aquesta retina esta situada en una zona més pro-
funda de I'ull, tipicament entre el centre de cur-
vatura i la cornia. Entre la retina i les estructures
optiques situades per sota de la cornia, hi ha una
zona practicament buida -la zona clara (cz, fig.
7B), mitjancant la qual s’enfoquen els rajos de
llum— equivalent a I’espai on hi ha I’humor vitri en
un ull en forma de camera.

En el cas dels ulls compostos de superposicié
amb reflexié dels crustacis decapodes, els rajos
de llum provinents d’un objecte puntual que entren
per diferents facetes sén enfocats no pas per un
sistema de refraccio sind per una disposicié radial
de plans reflectors ortogonals formats pels costats
dels cons cristal-lins i les capes de purines que els
recobreixen (miralls) (fig. 7C). L'ull compost més
senzill es pot observar en alguns mol-luscs bival-
ves del génere Arca, els quals presenten una filera
d’ulls compostos sense lents al voltant del man-
tell. Els angles d’acceptacio dels receptors només
estan limitats per les ombres produides pels tubs
pigmentats que els embolcallen.

Visio dels colors

Les ones electromagnétiques no només tenen
una longitud siné que també tenen una algcada o
amplitud (intensitat). Quant més gran és I'ampli-
tud, més brillant és la llum. El color d’un objecte
depén de la longitud d’ona de la llum que reflec

C Miralls a 'interior
dels cons cristal‘lins

Figura 7. Diagrames esquematics dels tres dissenys optics basics observats en els ulls compostos: ull compost
d’aposicid (A); ull compost de superposiciéo amb refraccid (B), i ull compost de superposicié amb reflexio (C); cz, zona

clara.
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teix. Els objectes negres reflecteixen poc la llum, i
absorbeixen els rajos de totes les longituds d’ona
de I'espectre visible; un objecte de color verd, per
exemple, reflecteix preferentment la llum verda i
absorbeix les altres longituds d’ona de I'espec-
tre visible. El color esta determinat per la longitud
d’ona i per com aquestes longituds d’ona es com-
binen quan els rajos de llum arriben a I'ull.

Si un fotoreceptor t¢ només un fotopigment
la resposta del fotoreceptor no permet distin-
gir entre longitud d’ona i intensitat, és a dir, no
es poden distingir els diferents colors. Per en-
tendre-ho, considerem rajos de llum amb una
determinada longitud d’ona, per exemple en la
regié de I’espectre corresponent al color verd,
que estimulen una determinada cel-lula recep-
tora. La cél-lula produeix una certa resposta a
aquest estimul luminic, suposem de 20 unitats
arbitraries. Si una llum blava, de la mateixa in-
tensitat, estimula el receptor, aleshores la cel-
lula produeix una resposta de, suposem, 10 uni-
tats, ja que la longitud d’ona del blau no excita
el pigment de la mateixa manera que la longitud
d’ona del verd. Pero si es redueix la intensitat
de la llum verda fins al punt que el receptor doni
una resposta de 10 unitats, aleshores la cél-lula
codificara aquest input de la mateixa manera
que si es tractés d’una llum blava més brillant,
amb la qual cosa la distincié dels colors sera
ambigua: com els fotoreceptors, de la mateixa
manera que succeeix amb totes les neurones,
indiquen els canvis mitjancant un increment o
decrement d’un senyal eléctric, la modificacio
d’aquest senyal no permet distingir si el canvi
ha estat a causa d’una diferéncia en la longi-
tud d’ona o en la intensitat de la llum. Per tant,
si només tinguéssim un fotopigment, a la llum
verda que produia una resposta de 20 unitats
només la veuriem com més brillant que la llum
blava, pero no de diferent color.

Veiem, doncs, que la capacitat de discriminar
entre llum de diferents colors depeéen del fet que
un animal posseeixi almenys dos pigments vi-
suals amb diferents sensibilitats espectrals. En
aquest cas el quocient entre les respostes cor-
responents a I’estimulacié de cada fotopigment
té un valor especific per a cada longitud d’ona i
no es veu afectat per la intensitat (brillantor) de
la llum (Land i Nilsson, 2012) (fig. 8). Per tant, si
un animal té dos o més pigments visuals, po-
dem suposar que té una certa capacitat per vi-
sualitzar els colors. La major part d’artropodes i
vertebrats tenen almenys dos pigments visuals,
encara que alguns en tenen molts més. Molts in-
vertebrats tenen visié dicromatica o tricromati-
ca sovint amb un fotopigment sensible a la llum
ultraviolada. Octopus, que té un Unic fotopig-
ment, és un dels pocs casos ben documentats
d’un animal cec per als colors. En el cas dels
vertebrats, les dades obtingudes en la sequen-
ciacié molecular de les opsines indiquen que
les quatre classes principals de gens que codi-
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Figura 8. Per a la visi6 dels colors es necessiten almenys
dos pigments visuals o fotopigments. En el cas de dos
pigments, el quocient de les respostes (A/B o C/D) té

un valor especific per a cada longitud d’ona i no es veu
afectat per la intensitat (brillantor) dels rajos de llum
(segons Land i Nilsson, 2012).

fiquen les opsines dels cons ja els trobem en els
peixos no mandibulats com les llampreses i, per
tant, que aquests gens probablement ja varen
evolucionar en el Cambric darrerenc; aixo tam-
bé suggereix que els primers peixos tenien visio
tetracromatica. Aquestes families de fotopig-
ments dels cons les trobem també en els peixos
teleostis, saures i aus, sovint amb duplicacions
geniques que han originat nous pigments dintre
de cada familia.

En altres grups s’han perdut un o més tipus
de cons, sobretot en els mamifers (la major part
dels quals tenen visi6 dicromatica). En el cas
dels humans i d’altres primats del Vell Mén, el
gen que codifica el fotopigment sensible a la
longitud d’ona llarga es va duplicar i va donar
lloc a dos gens que codifiquen dos fotopigments
amb uns maxims de sensibilitat a les longituds
d’ona de 534 nm i 564 nm. Per tant, a diferéncia
dels bastons, els quals contenen un Unic fotopig-
ment, a la retina humana s’hi troben tres tipus de
cons, cadascun amb una opsina diferent sensi-
ble a la regi6é del vermell, o del verd, o del blau,
de 'espectre (visio tricromatica). Un cas parti-
cularment notable d’evolucié d’aquests gens de
les opsines el trobem a les libél-lules, les quals
poden tenir de 15 a 33 gens que codifiquen op-
sines diferents i que han evolucionat en aquesta
linia evolutiva mitjangant duplicacions i pérdues
amb una expressié diferencial a la regié dorsal i
ventral de I'ull compost d’aquests insectes (Fu-
tahashi et al., 2015).

Lent i cornia
La lent permet a I'ull capturar i concentrar la
llum, la qual cosa incrementa la sensibilitat visual.

Els ulls més complexos capturen la llum mitjan-
cant una apertura i I'enfoquen cap als fotorecep-
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tors amb la lent. Els més senzills no tenen pupil-la
ni lent, només permeten obtenir una informacid
molt poc acurada de la distribucié de la llum en
’ambient. Tant la cornia com la lent tenen una
forma convexa i per tant actuen com lents con-
vergents que enfoquen la llum sobre la retina. La
llum es refracta quan travessa objectes de densi-
tats diferents. En els vertebrats terrestres, el grau
de refraccié és molt més gran entre I'aire i la cor-
nia que entre la cornia i la lent; aixo vol dir que
la cornia dels vertebrats terrestres és la que té
una funcié més important en I’enfocament de les
imatges, la lent només ajusta millor I'enfocament.
L’exit de la cirurgia laser en la correccié d’alguns
problemes de la visié palesa la importancia de la
cornia per a la visié humana.

El punt on convergeixen els rajos de llum que
han travessat la lent s’anomena focus. La dis-
tancia del centre de la lent a aquest punt s’ano-
mena distancia focal. Una imatge nitida només
es pot formar en el focus, no més enrere 0 més
endavant. La distancia focal varia a partir de la
distancia entre I'objecte i la lent: els rajos de llum
emesos o reflectits per un objecte molt allunyat
arriben quasi paral-lels a la lent, perd no els eme-
sos per un objecte més proper. A causa d’aquesta
diferencia en els angles d’incidéncia sobre la lent,
la distancia focal corresponent a les imatges allu-
nyades és més petita que la distancia focal cor-
responent a les imataes properes (fia. 9A i B): aixo

A Lent convexa

Focus

Retina

-
Distancia focal

Llum procedent
d’un objecte allunyat

Acomodacié

implica que per produir una imatge enfocada dels
objectes que es troben a diferents distancies, I'ull
ha de disposar d’algun mecanisme d’acomodacio
que garanteixi que el focus se situi sobre la retina.
Com que la cornia té una localitzacio i una forma
fixes, no participa en aquest mecanisme d’aco-
modacio; és la lent la que, o bé canviant de forma
o de posicio respecte a la retina, realitza aquesta
acomodacid.

Alguns poliquets modifiquen la distancia focal
canviant el volum del fluid de I'ull, la qual cosa
altera la grandaria de I'ull i, per tant, la distancia
entre la lent i la retina. Molts invertebrats i ver-
tebrats modifiquen la distancia focal desplacant
la lent cap endavant o enrere, pero els saures,
les aus i els mamifers modifiquen la distancia fo-
cal canviant la forma de la lent (fig. 9C). En els
humans, Goldberg (2011) ha proposat el model
de ’accid zonular reciproca per explicar el meca-
nisme de I'acomodacié: quan els musculs ciliars
es contrauen, els lligaments suspensoris anteri-
ors es relaxen mentre que els posteriors (fibres
zonulars posteriors) es tensen i exerceixen una
forca sobre la part posterior de la lent, la qual
cosa modifica el gruix i la curvatura de la part
posterior de la lent. Quan els musculs ciliars es
relaxen, les fibres zonulars posteriors també ho
fan, la lent s’aplana i es fa més prima a causa
de la tensié exercida pels lligaments suspensoris
anteriors.

Llum procedent
d’un objecte proper

Y

Aberracio d’esfericitat

Figura 9. A, els rajos de llum emesos o reflectits per un objecte allunyat arriben a la lent quasi paral-lels i la distancia
focal és curta; B, els rajos procedents d’un objecte proper no sén paral-lels. La distancia focal augmenta i la imatge no
es projecta sobre la retina; C, mecanisme d’acomodacié: per enfocar un objecte més proper els lligaments ciliars es
relaxen i la lent es fa més gruixuda; D, aberracié d’esfericitat: els rajos que passen per la regié central de la lent, propera
a I'eix, es refracten menys que els que passen per la regié més allunyada de I’eix.
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Els ulls van evolucionar en el mar, per tant inici-
alment la cornia, envoltada per fluid a cada canto,
no podia participar en la formacié de les imatges;
erala lent la que havia de fer tota la feina. Per altra
banda, la distancia focal havia de ser relativament
curta ja que si no I'ull seria massa gros i aixo volia
dir que la lent havia de ser esferica. Tanmateix,
les lents esferiques tenen aberracions importants,
la pitjor és 'anomenada aberracio d’esfericitat: si
la lent no és perfecta, els rajos de llum que pas-
sen pels extrems de la lent (regi® més allunyada
a I'eix) sén desviats amb un angle massa gran i
enfocats en un punt que no coincideix amb el fo-
cus dels rajos que passen per la regié central de
la lent (propera a I’eix); com a consequéncia s’ori-
ginen molts punts focals i es produeix una imatge
borrosa (fig. 9D).

Els animals aquatics han resolt aquest pro-
blema amb lents esféeriques que tenen un index
de refraccidé que varia a partir d’un gradient de
concentracio radial de proteines cristal-lines; I'in-
dex de refraccid és baix a la periféria de la lent i
més alt en el centre, la qual cosa permet reduir la
distancia focal ja que els rajos de llum sén des-
viats continuament dintre de la lent, no només a
la superficie. En els humans, I'index de refraccid
de la lent varia des d’aproximadament 1,406 en
les capes centrals de la lent fins a 1,386 en les
capes menys denses de la superficie. Les prime-
res etapes en la produccié d’un ull amb una lent
van suposar la creacié d’una cavitat parcialment
tancada, plena d’una substancia amb un index
de refraccié més alt que el de I'aigua de mar del
voltant. Aquest sistema encara no permetia for-
mar imatges nitides, pero va ser la base per a les
etapes subsequents fins a la formacié d’una lent
amb plena capacitat optica. Les lents biologi-
ques estan construides amb una amplia varietat
de materials, molts dels quals tenen altres funci-
ons en I'organisme. Aquest procés de cooptacio
de molécules perqué realitzin altres funcions és
molt freqlient en I’evolucid. En el cas de les pro-
teines de la lent només es requereix que puguin
empaquetar-se en massa i densament, sense
que s’agreguin formant grumolls.

En la fase d’adaptacié a la vida terrestre, els
animals van haver d’ajustar la seva visi6. La cor-
nia, que en el medi aquatic consistia simplement
en una membrana transparent resistent que pro-
tegia el globus ocular, es va transformar en una
estructura que podia formar imatges, amb una
capacitat d’enfocar els rajos de llum equivalent a
la de la lent. En el medi aquatic, la cornia no té
cap efecte Optic (o molt petit) ja que esta limitada,
a cada cantd, per fluids amb indexs de refraccid
molt semblants. En el medi terrestre, la superficie
frontal esta limitada per I'aire, per tant, en aquest
cas, hi ha una gran diferéncia entre els indexs de
refraccid, i els rajos de llum poden ser refractats
de manera significativa. Si el radi de curvatura
d’aquesta cornia té un valor igual a r, aleshores,
com que l'index de refraccié de 'aire ésigual a 1 i
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el de I’interior de I'ull és igual, aproximadament, a
1,34, la distancia focal és igual a
o nhr 1 r
(n,—n) 134-1 0,34
(Land, 2012). Una lent d’un peix, amb una curva-
tura de radi r, té una distancia focal d’aproxima-
dament 2,5r, forca semblant a la de la cornia.

Tot aix0 ens demostra que un ull d’un animal
terrestre amb una cornia i una lent com la d’un
peix tindria massa capacitat d’enfocament i si
la seleccid natural no hagués fet res per soluci-
onar aquest problema els primers protoamfibis
que van ocupar el medi terrestre haurien estat
molt miops. Una solucié hauria estat que els
vertebrats terrestres haguessin perdut la lent i
adoptat la cornia com I'linic mitja per formar les
imatges, o bé que haguessin mantingut la lent i
la cornia hagués esdevingut molt aplanada sen-
se capacitat Optica; una altra possible solucié
seria que haguessin mantingut la lent i la cor-
nia, perd escurgant I'ull per ajustar-se a la curta
distancia focal del sistema combinat. La major
part de reptils, aus i mamifers han optat per una
solucié de compromis, mantenint la lent, pero
amb molta menys capacitat optica que la lent
ancestral dels peixos. La lent i la cornia es re-
parteixen la capacitat optica; en els humans, la
relacié és d’1:2. Tanmateix fins i tot en els hu-
mans, com hem vist, la lent ha retingut un cert
grau de la inhomogeneitat de la lent dels avant-
passats aquatics amb indexs de refraccidé més
alts en les capes centrals.

El sistema Optic format per la combinacio
d’una cornia i una lent, com el dels nostres ulls,
no el trobem en tots els animals terrestres amb
ulls en forma de camera. Els aracnids son I'nic
grup d’invertebrats terrestres que utilitzen un sis-
tema d’ull cornial simple, és a dir, la cornia és la
principal superficie refractiva. Els seus avantpas-
sats quelicerats tenien ulls compostos, per tant és
possible que els ulls dels aracnids actuals derivin
d’ulls compostos per un procés de simplificacié.
Els ulls principals de les aranyes saltadores tenen
un elevat poder de resolucid, amb distancies fo-
cals llargues i un camp visual molt limitat (uns 5°
horitzontalment i uns 20° verticalment), compen-
sat amb la capacitat d’escanejar els objectes mit-
jancant moviments laterals, verticals i rotacionals
de la retina.

3r

Evolucio de I'ull en els mol-luscs

Alguns estudis classics d’anatomia compara-
da, com els de la morfologia dels diferents tipus
d’ulls en els mol-luscs, deixen entreveure com es
pot assolir una gran complexitat mitjancant pas-
SOs successius, la qual cosa determina que el dis-
seny final, malgrat no ser I’'0ptim, sigui perfecta-
ment funcional. | per altra banda ens explica com
els estadis intermedis d’una estructura complexa
poden ser adaptatius.
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fotoreceptors

cél-lules pigmentaries

Figura 10. Etapes de I’evolucié de I'ull dels mol-luscs. A, ull pla (o taca ocular) com el que tenen les pagellides (Patella);
B, ull en forma de calze del cargol mari Pleurotomaria; C, ull d’agulla de Nautilus; D, ull vesicular o de bombolla del

cargol mari Murex.

L'ull pla (taca ocular) de les pagellides no té
lent que permeti focalitzar les imatges, pero si
que permet distingir entre claror i foscor (fig. 10A).
Les pagellides s’aferren més a les roques quan
s’hi projecta una ombra, la qual cosa suposa un
avantatge adaptatiu en disminuir el risc de ser
devorades. L'epiteli fotosensible de I'ull pla es va
invaginar i va originar 'anomenat ull en calze o
copa que ja té una cavitat en el seu interior, com
en el cas dels ulls del cargol mari Pleurotomaria
(fig. 10B). D’aquesta manera, les cél-lules fotosen-
sibles de cada costat de la copa poden distingir
entre llum i ombra, la qual cosa permet a I'animal
detectar d’on procedeix la llum.

Malgrat aix0, aquest tipus d’ull encara no pot
produir imatges. En el decurs de I'evolucié, la
grandaria de I'apertura ocular es va anar reduint,
la qual cosa va determinar que I'ull tingués les
propietats de I'anomenada camera d’agulla, com
en el cas de Nautilus (fig. 10C). Aquest tipus d’ull
pot projectar una imatge enfocada, encara que
poc lluminosa, a la retina. La cavitat interior de
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I'ull esta ocupada per una secrecidé que difracta
la llum i, d’'una manera rudimentaria, augmenta la
brillantor i enfoca la imatge. Aquesta cavitat in-
terna va evolucionar considerablement quan es
va tancar I'apertura ocular i va quedar recoberta
per un epiteli translicid. En els cargols marins pri-
mitius (Murex), aquesta bombolla plena de liquid
de I’interior de I'ull es va transformar en una lent
primitiva (el nostre cristal-li) (fig. 10D). Aquest ull
vesicular o de bombolla va evolucionar posteri-
orment fins als ulls dels calamars, els pops i les
sepies, els quals ja tenen una lent (el cristal-li), un
iris i, com veurem tot seguit, s’assemblen molt als
ulls dels humans.

Retina dels cefalopodes i retina dels
vertebrats

L’anatomia comparada dels ulls dels cefalo-
podes i dels vertebrats ens exemplifica també
com el caracter oportunista de la seleccié natural
dona lloc sovint a dissenys diferents, productes
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Figura 11. Retina no invertida dels cefalopodes (A) i retina invertida dels vertebrats (B). A la retina dels cefalopodes les
cel-lules pigmentaries (cp) embolcallen els receptors rabdomeérics (rec). A la retina dels vertebrats, els rajos de llum han
de travessar la capa de cel-lules ganglionars (cg), amacrines (am), bipolars (cb), horitzontals (h) i la dels receptors (rec)

abans d’arribar a I'epiteli pigmentari.

de la historia evolutiva. L'ull dels vertebrats és del
tipus de retina “invertida”: la llum ha de traves-
sar la capa de fibres nervioses amb les seves cél-
lules associades per arribar a I'epiteli pigmentari i
als fotoreceptors (els cons i els bastons) (fig. 11).
L’entrada del nervi optic, el qual recull les fibres
nervioses, constitueix un “punt cec”, sense visio.
Tanmateix, I’ull dels cefalopodes té una retina no
invertida —els extrems distals dels fotoreceptors,
que porten els fotopigments, estan encarats cap
a la llum-i no existeix un punt cec. Ambdés tipus
d’ulls s6n un exemple de convergéncia evolutiva.
Encara que molt sovint es consideri que la dispo-
sici6 invertida de la retina dels vertebrats és un
exemple de disseny imperfecte, les capes de cél-
lules i fibres nervioses que han de travessar els
rajos de llum per arribar als extrems distals dels
fotoreceptors —capes de cél-lules ganglionars,
amacrines, bipolars, horitzontals i la dels mateixos
fotoreceptors (cons i bastons)- sén practicament
transparents, amb la qual cosa semblaria que no
suposen cap impediment optic rellevant. A més
a més, en la retina dels vertebrats hi ha un grau
molt important de processament dels estimuls lu-
minics a causa de les multiples connexions entre
les tres capes seqlencials de cél-lules nervioses
(fotoreceptors, bipolars i ganglionars) separades
per les dues capes de neurones que s’estenen la-
teralment (cel-lules horitzontals i amacrines).

A la retina dels cefalopodes no trobem aquesta
disposicié de capes de cel-lules nervioses (fig. 11)
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i la major part del processat dels estimuls luminics
té lloc fora de I'ull en els lobuls optics del cervell.
Els fotoreceptors tenen rabdomes, amb els foto-
pigments situats a la membrana dels microvil-li
(en la retina dels vertebrats, els fotoreceptors sén
ciliars, i els fotopigments estan inclosos en els
discs membranosos dels cons i els bastons). En
molts cefaldopodes, els microvil-li dels fotorecep-
tors es disposen en direccions ortogonals, la qual
cosa els permet detectar el pla de polaritzacié de
la llum; aquests mol-luscs tenen, generalment, un
Unic pigment visual i son, per tant, cecs per als
colors, a diferencia de la major part de vertebrats
que tenen diferents fotopigments en els cons i po-
den distingir els colors.

Origen monofilétic dels ulls

La gran diversitat d’estructures oculars obser-
vada en els animals va fer pensar els cientifics,
durant décades, que els diferents tipus d’ulls ha-
vien evolucionat independentment unes 40-60
vegades: els primers animals que van viure fa uns
600 milions d’anys haurien estat criatures cegues;
a mesura que els seus descendents es van anar
ramificant en diferents linies evolutives, alguns
d’ells van desenvolupar el seu propi tipus d’ull.
Cal esmentar, perd, que dins dels grans grups s’hi
troben semblances significatives com la fotoiso-
meritzacié del cromofor 11-cis retinal o el fet que
tots els vertebrats tinguin el mateix tipus d’opsina,
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anomenada opsina c, fotoreceptors ciliars i utilit-
zin la via de la fosfodiesterasa per tancar els ca-
nals ionics i hiperpolaritzar el fotoreceptor. Totes
aquestes homologies suggereixen que les opsi-
nes c ja existien en I"avantpassat comu de tots els
vertebrats.

Els vertebrats pertanyen a un grup molt més
ampli d’espécies anomenat Bilateria (animals
amb simetria bilateral). En els altres Bilateria, la
principal linia evolutiva és la dels protdstoms, que
inclou milions d’especies de grups tan amplis
com els insectes, els cucs de terra o els calamars.
Els ulls dels protostoms contenen una altra opsi-
na, I'opsina r, tenen fotoreceptors rabdomerics i
no utilitzen la via de la fosfodiesterasa per envi-
ar els senyals. Aquestes homologies suggereixen
que les opsines r van evolucionar en I'avantpassat
comu dels protdstoms un cop aquest s’havia se-
parat de I'avantpassat comu dels vertebrats.

No obstant aix0, recentment s’han descobert
opsines r en els humans i opsines ¢ en alguns
organs del cervell d’un poliquet mari, el que de-
mostra que I"avantpassat comu dels Bilateria ja
havia de tenir ambdés tipus d’opsines. Els gens
que codifiquen les opsines (les principals prote-
nes implicades en la fototransduccid) i alguns
gens del desenvolupament sén molt antics i han
estat reclutats repetidament durant Ievolucid
dels ulls. Per exemple, el gen Pax 6, que codifica
un factor de transcripcié, s’ha aillat dels humans,
el ratoli i la mosca Drosophila. Les mutacions en
aquest gen que causen una pérdua de la seva
funcié determinen I’abséencia (o la reduccié) de
les estructures oculars tant en els vertebrats com
en els invertebrats. En els humans, la mutacio
del gen Pax 6 causa I'aniridia, anomalia genetica
caracteritzada per la manca d’iris i la reduccio
dels ulls en els individus heterozigots portadors
de la mutacio; els ratolins heterozigots per la mu-
tacié de Pax 6 anomenada Small eye (ull petit),
tenen els ulls reduits, mentre que els embrions
homozigots per la mutacié no tenen ulls i mo-
ren abans de completar el desenvolupament. A
Drosophila, la mutacié d’aquest gen anomena-
da eyeless (sense ulls) determina un fenotip ca-
racteritzat per I’abséncia d’ulls en els individus
homozigots. Aixi doncs, el gen Pax 6 és un dels
gens responsables del desenvolupament dels
ulls en molts animals.

El fet que el gen Pax 6 estigui implicat en el
control genetic de la morfogenesi dels ulls tant en
els mamifers com en els insectes posa en entredit
el punt de vista tradicional que I'ull dels vertebrats
i 'ull compost dels insectes havien evolucionat
independentment. A Drosophila, I'expressio ec-
topica del gen Pax 6 (expressié del gen en tei-
xits on normalment no s’expressa) determina la
formacié d’ulls compostos en diferents parts del
cos, incloses les potes, les antenes i les ales (fig.
12). Aquests ulls ectopics tenen una morfologia
aparentment normal, amb grups d’ommatidis
diferenciats, que contenen un conjunt complet
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Figura 12. Ull compost ectopic situat en una ala
disseccionada de Drosophila melanogaster (segons
Halder et al., 1995; reproduit amb el permis de ’AAAS).

de cél-lules fotoreceptores; s’ha demostrat tam-
bé que poden respondre a la llum (Halder et al.,
1995) malgrat que no sén funcionals ja que no es-
tan connectats correctament amb el cervell. Tot i
aix0, aquests experiments demostren que Pax 6
funciona com un interruptor que inicia una casca-
da d’esdeveniments durant el desenvolupament
que resulta en la formacié dels ulls. Es tracta,
doncs, d’un gen “mestre” de control del desen-
volupament.

Per comprovar si el gen Pax 6 era el mateix gen
de control mestre del desenvolupament de 'ull en
els vertebrats i els insectes, Walter Gehring i els
seus col-laboradors (Gehring, 2002) van aconse-
guir expressar el gen Pax 6 del ratoli a Drosophila,
i van observar que podia induir ulls compostos
ectopics. Evidentment, els ulls ectopics induits
eren ulls compostos de Drosophila ja que Unica-
ment s’havia canviat I'interruptor inicial de tot una
cadena d’uns 2.000 gens de Drosophila necessa-
ris per a la morfogénesi de I'ull. En un altre expe-
riment, varen injectar mRNA (RNA missatger) del
gen Pax 6 de Drosophila en embrions de I'amfibi
Xenopus en la fase de dues cél-lules. Els adults
resultants presentaven estructures oculars ecto-
piques.

Com que tots els metazous utilitzen la rodop-
sina com a molécula fotoreceptora i tenen un ma-
teix gen de control “mestre” del desenvolupament
de I'ull (Pax 6), podem postular un origen monofi-
letic dels diferents tipus d’ulls: tots derivarien d’un
ull ancestral en un avantpassat comu. Aquest ull
ancestral estaria format per una o unes poques
cel-lules fotoreceptores, el desenvolupament de
les quals estaria controlat pel gen Pax 6.
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