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Resumen

Se hace un estudio comparado de la regidn cefalica de Artropodos, Onicofores, Anélidos y Lofoforados. Se considera
que tienen origen comGn en un organismo Celomado trimero, hablendo originado el prosoma prebucal de éste el
epistoma de Lofoforados, el segmento labrai de Artropodos y Onicéforos y el prostomio de Anélidos. El mescsoma
peribucal origina respectivamente el loféforo, artenas y peristoma. El metasoma, por duplicacion mutacional seriada,
origina la regién posibucal y tronco de los Articulados.
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Phylogenetic relationships of Arthropods, Onychophorans, Annelids and Lophophorates
Abstract

A comparative study is done about the cephatic region of Arthropoda, Onychophora, Annelida and Lophophorata, A
common origin is considered for them in & Coelomate trimeric organism. It is assumed thal prebucal prosome of this
trimeric organism, orlginates the epistome of Lophophorata, the labral segment of Artthropoda-Onychophora and the
prosiomium of Arnelida. The peribuccai mesosome originates respectively the lophophore, antennae and peristome.

The metasome, by mutational serfeted duplication, originates the postbuccal region and body of Articulates.

Key words: Phylogeny, Annelida, Onychophora, Arthropoda, Lophophorata, Articulata, Tardigrada.

1. INTRODUCCION

Los Artropodos y Anélidos tienen el caricter comin de poseer
ur cuerpo con segmentos articuiados que facilitan el desplaza-
miento en el medio marino originario.

La unidad de organizacion de estos grupos, motivd la
creacidn por parte de Cuvier (1829), del tipo de organizacion
de los Articulata.

Estos tienen su cuerpo formado por unidades Hamadas
metdmeros, cada uno con un par de cavidades celomdticas
delimitadas por un epitelio mesodérmico constituyendo los
somitos y con un par de ganglios. Expansiones pares laterales
de] cuerpo favorecen el desplazamiento,

La agrupacion de los segmentos, junio con sus apéndi-
ces, en unidades morfoldgicas y funcionales especializadas,
llamadas tagmas, (Ray Lankester, 1904}, favorecido per las
presiones etoldgicas {De Haro, 1972), es sin duda uno de los
fendmenos que mas han marcado la evolucidn de los Artrépo-
dos y de los Articulades en general, La aparicidn de los
tagmas, especialmente el céfilico, tentro seasorial relacionado
con su etologia, ha sido un totor potente de evolucion, y
junto con a especializacién de sys apéndices, constitayen un
rastro importante que nos permiten seguir las vicisitudes
histdricas seguidas en sus procesds evelutivos, y que motivan
1z aparicidn de los distintos grupos, origindndose asi una gran
riqueza de organizacion.

Las leyendas de las figuras son nuestras,

2. FILOGENIA MORFOLOGICA Y MOLECULAR
DE LOS PROTOSTOMOS

La aparicion del celoma como cavidad dentro del mesodermo,
ha sido sin duda una gran adguisicidn evolutiva, que ha
permitido a Jos metazoos poseer una cavidad general secunds-
ria, ademas de la blastocélica primaria, de potente accién
esquelética y cuya comunicacién con el exterior permite
evacuacion rapida de los productos de desecho y de las células
reproductoras. Los Articulata son Protéstomos, considerados
éstos por Alvarado et al (1971}, junto con varios aatores,
como los celomados mas primitivos. La aparicién del celoma,
con sus ventajas hidrodindmicas en el desplazamiento, ha
permitido muy probablemente el desarrollo de la polimetame-
ria de los Protdstomos.

La metamerizacién de Articulados, con sus caracteres
morfologicos comunes, indican que los metémeros que
constituyen ¢! cuerpo han de proceder de un proceso
metamerizador con raices compartidas. Bl crecimiento
teloblastico de Jos mismos, como se ve en la larva nauplius de
crustéceos y trocdfora de anélidos, asi como en sus embriones,
indica ser un proceso derivado a partir de organismos
oligbmeros, cuyas formas vivientes son los Lefoforados,
organismos trimeros que comprenden los Braguibpodos,
Foronideos y Briozoos. Se ha dudado de Ia pertenencia de los
Lofoforados a los Protostomes, por poseer aquellos caracteres
de Deuterdstomos (Emig, 1976, 1984). Los Lofoforados
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Fig. 1.- Larva metamorfoseada del Peliqueto Ophelia
bicornis, segiin Wiison (1948), en Anderson (1873).

poseen efectivamente caracteres de Deuterdstomos, como son
la divisién radial del huevo y una enterocelia primitiva. Pero
también poseen caracteres de Protdstomos, como son la
posesion de larvas trocoforoideas, ef origen de la boca a partir
de la zona blastoporal v la posesion de metaneftidios, caracte-
res que los sitdan como grupo central dentro de la evolucin
de los celpmados, como reconocen Hyman (1940), Hadzi
(1963), Clark (1979) y Jefferies (1986). En el cladograma del
reino animal de Schram (1991), se ve la posicién central de
los Lofoforados. Conway-Morris (1993), enuna clasificacion
genera] basada en gran parte en caracteres moleculares, ios
considera Protostomos.

El crecimiento teloblastico aumenta la longitud del
cuerpo, originande los metdmeros postraupliales y los
posteriores de fa larva trocofora, quedando detrds de esta zona
de crecimiento secundario la regidn temminal posterior del
cuerpo, telson en Artrépodos v pigidio en Anélidos, que
¢ontiene el ano y carece de cavidades celomdticas y ganglios.
Véase De Haro (1998) para una mayor documentacion sobre
esta cuestion.

Halanych et al. (1995), evidencian con 188 ADN
ribosémico que los Lofoforados son animales Protéstomos.
También aparecen asi en Giribet & Ribera (1998).

En conjunto se ve la agrupacion de los celomados en
dos grandes grupos: los Protdstomos, mas primitives, y los
Deuteréstomos. Los datos moleculares, indican que los
Arirépodos estin relacionados con los Anélidos, pero que no
han sido originados por éstos. Los Artrdpodos representan una
linea de separacidn temprana det tronco articulado y del que
también se han originado los Anélidos,

Estos datos corroboran a 1os caracteres morfolégicos.
Anélidos, Artrépodos y Onicdforos comparien caracteres
plesiomorfos, como es la presencia de cuerpo polimetamérico,
con cavidades celomaticas pares y nefridios, asi como la
cadena nerviosa ganglionar que es ventral, aunque en los
Onicéforos hay caracteres derivados, no presentando la
diferenciacion en ganglios ventrales.

Los Onicodforos y Artropodos, se alejan precozmente del
tronco articulado, por la aparicién de lobopodios y cavidad
general hemocélica y en Jos Artrdpodos, por la aparicién de
un exoesqueleto quitinoso esclerosade y articulado. La
cuestion estd en dilucidar las relaciones filogenéticas precisas
entre Articulados y Lofoforados. Se trata especialmente de
dilucidar si la cabeza y tronco de los Articulados obedecen a
un patrén metamérico comim entre elios y compartido ¢con los
Lofoforados, bajo la hipdtesis inicial que desarrollaremos

« Gavidad celomica
| del peristomio

. Cavidad celomica |
del prostomio

Fig. 2-. Seccién sagital diagramatica de una larva recién metamorfoseada del
Poliqueto Owenia, segin Wilson (1932), en Anderson (1973).

durante el presente trabajo, de que el tronco polimetamérico
se ha originado a partir de una organizacion oligomérica, por
mutacion seriada de un cuerpo trimero refacionado con el
lofoforianoc, las formas protéstomas vivientes mas simples
actuales.

Los Tardigrados, aungue se conoce mal su organizacion
y desarrollo, tanto por su sistema nervioso ganglionar como
por su musculatura estan emparentados con los Artrépodos, de
tal forma que pueden considerarse que forman un adelfotaxén
con éstos. Sus relaciones son confirmadas desde ¢l punto de
vista morfolégico (Nielsen, 1995) y motecular (Giribet et al,
1996,

En este trabajo introducimos los Tardigrada, considera-
dos como adelfotaxdn de Jos Arthropoda v no los Onycho-
phora como en De Haro (1998).

3. CONSTITUCION METAMERICA DE LA REGION
PREBUCAL SEGUN LAMORFOLOGIA EMBRIOLOGICA

3.1. Prostomio de los Anélidos

Los Anélidos se caracterizan por tener formas nadadoras, de
cuerpo alargado y segmentado que permite la natacidn por
movimientos ondulantes del cuerpo, caracter tipico de
Articulado. La region prebucal o prostomio, tiene un par de
tentaculos dorsales y cuatro ocelos, con dos palpos ventrales.
En la larva metamorfoseada del Poliqueto Ophelfia (Fig.1)
puede verse delante del primer segmento quetigero, un
segmento anterior a la boca que formaré el prostomio, v otro
peribucal que originard el peristomio; también en una seccidn
sagital diagramdtica de una larva recién metamorfoseada del
poliqueto Owenia (Fig.2) y coincidente con la larva anterior,
puede verse delante del primer segmento quetigero del tronco,
una cavidad anterior celomética prostomial y otra posterior del
peristomio, Hay, pues, dos segmentos anteriores al 1 quetige-
ro: el prostomial y peristomial, este dltimo incorporadoa la
regidn prebucal.

Segin Binard & Jeener (1928), las cavidades celomdticas
penetran en ¢l prostomio e invaden la cavidad de los palpos. En
el prostomio sélo estan bien documentadas un par de cavidades
celomaticas (somitos) y ante 1a espera de aparicion de estudios
moleculares embriolégicos, postulamos que estd formado porun
metimero (véase dendrograma, Fig, 13).

El centro nervioso correspondiente al prostomio, es el
arquicerebro, representado por los cuerpos pedunculados,
desarrollade al servicio de la olfaccidn v fotorrecepcion.
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Estombdeo

Fig. 3.~ En a) formacidn de la cabeza de Epiperipatus irinidadensis, segin Kennel (1885) v en b) formacion de tos somitos en Peripatopsis

sedgwicki, segln Manton (1949}, Ambos en Anderson (1973),

3.2. Regién cefalica de Onicoforos

Fl programa genético metamerizador de los Articulados,
ademas de en Anélidos, se conserva en Onicoforos y Artrépo-
dos, pero sufte una remedelacién importante, apareciendo
unas evaginaciones alargadas y huecas de la pared del cuerpo,
donde penetra e] mesodermo, constituyendo los llamados
lobopodios por Boudreaux (1979), o patas, que permiten el
desplazamiento sobre el substrato.

En faregion prebucal de los Onicdforos hay unmetime-
ro con vestculas mesodérmicas huecas, constituyendo un par
de somitos antenales, como puede verse en los embriones de
la Fig.3 a v b. En esta figura puede verse también, entre ios
territorios antenales ligeramente adorales, el territorio labral,
En el corte del embridn de Peripatus edwarsi (Fig.4), se ve el
celoma antenal y en Fig, 3, una cavidad celomatica antenal y
otra preanienal, que interpretamos por su posicién como
labral. Ontogenéticamente los somitos antenales tienen una
procedencia de detras de la boca y se llegan a encontrar por
encima de efla {Anderson, 1973). Asiconstituyen el metdmero
antenal, unidos con el correspondiente territorio ectodérmico,
que diferencia la comisura nerviosa antenal prebucal, Por o
tanto, son dos los metameros de la region prebucal de
Onicoforos (véase dendrograma, Fig. 13).

Los somitos pares antenales en los Onicofores son
homdlogos seriados de los somitos posteriores mandibular y
papilar {(Anderson, 1973).

Constituyen autapomorfias de los Onicéforos vivientes,
la incorporacion dei primer par de apéndices postbucales a la
cabeza bajo la forma de mandibulas, con ta incorporacion de
sus ganglios nerviosos al cerebro formando un tritocerebro y
Ia ingorporacién a la cabeza del segundo metimero postbucal,
formande papilas o tenticulos orales.

3.3. Regién prebucal o cabeza primaria en
Crustaceos, Miriapodos y Quelicerados

Damos ¢l nombre de acrén al somito terminal anterior, segin
¢l sentido originario dado por Janet (1899) en su detallado
estudio morfoldgico de la cabeza. Designa por tal a la regitn
de la cabeza de los insectos situada delante de las antenas y
que incluye el protocerebro y labro con los ojos, simples y
compuestos. El tézmino acrén es asi sindnimo de segmento
labral. El término arquicefalén lo utilizamos en el sentido

Fig, 4.~ Seccion cefdlica del embrion de P eripaius edwarsi mostrando
el celoma antenal, segtin Kennel {1888), en Snodgrass (1938).

;| Somito preantenal
(labral)

Fig. 5.- Seccién transversal cefilica del embridn de Eoperipatus
welldoni mostrando los dos sacos celdmicos antenales y un saco
preantenal izquierdo, segin Evans {1902), en Snodgrass (1938).
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dado por Snodgrass (1938}, para designar toda la regién
prebucal. Veamos los segmentos que la constituyen,

Los dos términos, el de acron y prostomio, son
equivatentes, ya que ¢l prostomio de los Anélidos, como
hemos postulade, estd formado por un metdmero terminal
anterior (véase dendrograma, Fig. 13).

También de acuerdo con Snodgrass (1938), designamos
come protocefalon, la unién del primer segmento postbucal
con ef arquicefalén.

El embridn de Artropado desarrolla un amplio 16balo
cefilico en el que se desarrolian [os ojos (simples ¥ compues-
tos) v el labro. En ¢l embrion del crusticeo Macropodia
(Brachyura) (Fig.6), podemos apreciar fa gran diferenciacién
experimentaca por ¢l acrén, poseyendo éste un labro v 1ébulos
cefalicos muy desarrollados. La gran amplitud artropodiana
del acrdn (zona del labre) onicoforiano, es debida al desarro-
llo de l6bulos Gpticos. Posteriormente vienen los somitos
antenales y mandibulares,

El mesodermo cefilico de Crusticeos s6lo tiene bien
documentado un somito antenular. Sin embargo, en Crusti-
ceos, el mesodermo preantenular origina la musculatura labral
y estomodeal {(Anderson, 1973). Todo ello justifica nuestra
interpretacion de que, delante de los somitos antenales estan
los labrales, designados también como preantenales segiin los
autores,

Enla Fig.7 puede verse, en coincidencia con la Fig.6,
fa formacion de la region cefilica y apéndices del embrion del
Miriapodo Glomeris {Diplopoda), El segmento antenular es
peribucal y también son visibles los segmentos labral (cefali-
co} y antenal (intermediario de los Insectos).

En el embrién de 7 dias del Miridpodo Hanseniella
{Symphyla) (Fig.8), se representa una vista lateral diagraméti-
¢a de los somitos dei cuerpo. Coincidiendo con la Fig,7, s6lo
son visibles dos somitos cefalicos, con sus correspondientes
cavidades celomdticas; el antenal {antenular) y otro llamado
preantenal, que por su posicion, interpretamos como acronal
(labral). Ademés se representan los constituyentes de Ia cabeza
posterior: el premandibular (antenal), mandibular, maxilar v
labial.

En los Quelicerados no hay restos de apéndices antena-
les aunque Fage (1949), encuentra en Limulus {Xiphosura),
dos ndcleos deutocerebrales con comisura preoral.

Pross (1966) ha encontrado en Pardosa (Lycosidac) dos
pares de somitos delante de los queliceros, interpretados como
protocefalicos (labrales) y deutocefalicos (antenales),

También hay en el embrion de algunos Queticerados un
amplio lobulo ceflico prequeliceral, como puede observarse
en el acaro Hyalomma dromedarii (Fig.9), que podemos
homologar al 1bulo cefilico del Crusticeo Macropodia
(Fig.6). Las cavidades celomdticas correspondientes a los
lébulos quelicerales ¥ prequelicerales, pueden observarse en
el Ardenido Agelena labyrinthica (Fig.10), en una seccidn
parasagital de su desarrotlo embrionario, que interpretamos
como los sommitos correspondientes a los queliceros (antenas
segundas o segmento intercalar de los Mandibulados), v al
segmento labral, careciendo de somito antenular,

Enresumen, en Crusticeos, Miridpodos v Quelicerados
hay dos metdmeros prebucales, aunque en estos iltimos el
segmento antenular desaparece,

3.4 Cabeza anterior o prebucal de Insectos

En los Insectos podemos observar, come en Crusticeos,
Miridpodos y Quelicerados, el gran desarrolle del acrén a
través del labro y 1ébulos cefilicos, teniendo las antepas

{anténulas) incorporadas (véase dendrograma, Fig. 13), Enlos
Insectos se observa bien [a formacion de dos pares de somitos
cefilicos prebucales. En la Fig. 11 se observa ls segmentacién
embricnaria de Tenebrio {Coleoptera), mostrando ¢l labro con
un amplio 1ébulo cefilico presente en las figs, 6y 7 y con las
anfenas en posicién adoral. En la Fig.12 a y b puede verse el
desarrollo del celoma labral en Insectos.

Janet (1899) en su estudio amplio realizado sobre
Myrmica rubra (Hymenoptera, Formicidae), representa el
segmento acronal formado por el clipeo, labro v protocersbro
con masas ganglionares Opticas, presentando abundante
documentacién. El segmento antenutar reptesenta el limite con
el acronal.

Los datos paleontoldgicos sobre insectos Paleodic-
tyopteroidea, una tinea extinguida de paledpteros paleozoicos,
del Pérmico inferior de los Urales de Rusia, muestran también
que la regidn cefalica anterior s6lo consta de un segmento
clipeo-iabral y de otro antenal (Kukalova-Peck, 1992).

Elsegmento acronal tiene los neurdmeros protocerebra-
ies v el antenal los deutocerebrales con comisura nerviosa
prebucal. Por Ia presencia del gangtio cerebroide en Loforora-
dos que inerva los dos primeros segmentos v la presencia de
un ganglio infraesofagico en Braquidpodos, confirmamos las
ideas de Holmgren (1916) y Hanstrém (1928) de la diferen-
ciacion del arquicerebro anelidiano en proto y deutocerebro de
Artrépodos.

Los datos embriolégicos, morfoldgicos y paleontologi-
cos expuestos, que muestran evidencia de sélo dos segmentos
prebucales en Artrépodos, estdn conformes con otros hechos,
como el desarrollo molecular de la segmentacion cefilica en
embriones de Drosophila, 1o que indica la bondad de las
interpretaciones morfoldgicas que hemos realizado.

4. EMBRIOLOGIA MOLECULAR, GENES HOMEQTICOS
Y SEGMENTACION

Ya hemos visto los caracteres morfolégicos de la regidn
prebucal de Artropodos y Onicéforos, formada por dos
segmentos: labral (acronal) y antenal, mientras que en los
Anélidos hay un segmento prebucal (prostomio) vy otro
peribucal (peristomio).

Por lo tanto, la cabeza de Artropodos y Onicéforos esta
morfologicamente formada por dos regiones: la cabeza
anterior o prebucal (arquicefaldn), que consta del labro y
segmento antenular, v la cabeza posterior formada por el
segmento antenal (intercalar), unido al arquicefalon (constitu-
yendo un protocefalén), al que pueden incorposarse otros
segmentos postbucales.

La embriologia molecular muestra también que en
Insectos [a cabeza prebucal consta de 2 segmentos: labral y
antenal (Cohen & Jiirgens, 1990; Diederich et al., 1991;
Finkelstein & Perrimon, 1991).

Los recientes avances de la embriologia molecular,
ponen de manifiesto en Drosophila melanogaster, la existen-
ciade genes homedticos ¢ genes HOM que expresan proteinas
de transcripeidn, con uh motivo comun de 60 aminodcidos
similares u homeobox y que participan en la determinacion
topografica del eje anteroposterior {A-P) del cuetpo. En la
cabeza participan los genes orthodenticle (otd) v empty
spiracles (ems}, que determinan con solapamiento la posicion
secuencial de los segmentos labral, antenal e intercalar (Cohen
& Jiirgens, 199G; Diederich et al., 1991). Estos tres segmentos
son fos que constituyen morfolégicamente el protocefalén
(Snodgrass, 1938).
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Fig. 6.- Deesarrollo del embrion de Macropedia (Brachyura), segin Lang y Fioroni (1971), en Anderson (1973).

Fig. 7.- Segmentacion ventral de Glomeris {Dipiopoda), segim Dohle (1964}, en Anderson { 1973). Notese las coincidencias de la regitn cefilica
con la figura 6.

Fig. 8.- Embrion de 7 dias de Hanseniella (Symphyla) mostrando la distribucion de los somitos, segiia Tiegs (1940}, en Anderson (1973).
Fig. 9.- Formacién de apéndices en el Acaro Hyalomma dromedarii, segin Anderson (1973},
Fig. 10.- Seccitn parasagital diagramatica del embridn del Ardenido Agelena labyrinthica, segin Wallstabe (1908), en Anderson (1973)

Fig. 11.- Segmentacién embrionaria def Coledptero Tenebrio seghn Ullman (1964), en Anderson (1973). Compdrese ia regién cefitica con las
figuras G y 7.

Orthodenticle y empty spiracles dependen de los genes En Artemia {Crustacea), también han sido puestos de
maternos bicoid (bed) v torse {for) para su expresion. Torso  manifiesto genes homedticos en cabeza, tGrax y abdomen,
es requerido para el desarrollo de la regién insegmentada de  indicando que la evolucion de los mismos se ha realizado
ta cabeza (acrdn), siendo distinto el desarrolio cefélico al de!  antes de la separacién de Insectos y Crusticeos (Averof &
térax y abdomen {Finkelstein & Perrimon, 1990). Akam, 1993),
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De Haro

Somito 1abral

Fig. 12.- En a) corte horizontal en el mesodermo labral embrionario del Ontdptero  Locusta migratoria, segin Roonwal {1937) y en b) corte
transversal def [abro embrionario del Fasmido Carausus morosus, segin Wissmann (1926}, ambos en Snodgrass {1938).

5. L.OFOFORADOS Y REGIONES DE LA CABEZA
¥ TRONCO DE ARTICULADOS

Desde el punto de vista de la embriologia molecular, y
coincidiendo con los datos morfoldgicos, la cabeza en Droso-
phila estd formada por dos dominios, segin Finkelstein &
Perrimon {(1991). El primero es el terminal anterior que
inchuye el acrdn con el labro, primariamente especificado por
un sistema genético de la clase torso (i6#), completamente
. diferente del utilizado en el tronco,

El segundo dominio es la regidn segmentada , especifi-
cada por la clase anterior bicoid (bed); torso y bicoid son
genes maternos presentes en las envelturas del huevo. Segin
estos autores, la evidencia sugiere que la segmentacién
cefalica estd gobernada por reglas distintas a las del tronco.

Molecularmente se confirmaria asi la existencia en
Drosophila de las dos regiones morfoldgicas anteriormente
seftaladas en la cabeza, una que corresponderia al acrdn
(labro) y otra al protocefalén (segmentos antenular e
intermediario incorporados al labro), a la que pueden afiadirse
nuevos segmentos posteriores.

Estos datos sobre Drosophila coinciden con los de
Helobdella (Hirudinea), en que la regidn extrema anierior de
la cabeza se origina de un linaje cefular no segmentado,
distinto al que origina la regidén rostral y resto del tronco
{Weishlat et al., 1984, 1985).

Los tres primeres segmentos de 1a cabeza de Drosophi-
la, el organismo més estudiado desde la embriologia molecu-
lar, tienen aspectos embrionarios distintos a los del resto del
cuerpo, v estan bajo la dependencia de genes maternos de las
envolturas del huevo.

Los ctros segmentos estan bajo la influencia preponde-
rante de genes de la clase Antennapedia, reconocidos por sus
caracteres de duplicacion génica. Duplicacion que sin duda ha
influido en 12 polimetameria, incorporando ésta nuevos genes
durante su eveolucion.

Los celomados Protéstomos mds simples en los que
encontramos estos tres segmentos cefilicos de Drosophila,
son los Lofoforados, que tienen su cuerpo formado por tres
metameros (Emig [976,1984), cada uno con una morfologia
y funcién determinada: un prosoma o epistoma anterior y
prebucal conteniendo el ganglio cerebroide, de funcién
sensorial-gustativa, un mescsoma peribucal de funcién
respiratoria v capturadora de alimento en relacion con el
gangtio cerebroide v un metasorna postbucal que contiene el
tubo digestive, metanefridios, ganglio infracsofigico en

Braguidpodos y gonadas {véase Fig. 13). Tanto los genes
homélogos de segmentacién estediados en Drosophila,
Artemia v Helobdella, como el crecimiento teloblastico en
larvas y embriones, manifiestan que la segmentacidn que
produce ¢l crecimiento en longitud del cuerpo, se ha debido
producir a partir de organismos trimeros, aprovechando
mutacionalmente las ventajas de la oligomeria. Los Lofofora-
dos son formas vivientes, trimeras en la farva y en el adulto
{(Emig, 1976) y ademds son protdstomos (Halanych et al,
1995} y como son ya organismos especializados, tenemos que
suponer que es a partir de sus antecesores sin lofoforo de
donde se han originado los Articulades (véase Fig. 13).
Conforme se va conociendo fa evolucion v filogenia animal,
s¢ ve como un grupo animal ne se ha originado directamente
a partir de otro ya diferenciado, si no que se origina a partir de
formas primitivas de éste y que tal vez no tuvieron duracién
histérica suficiente para dejar restos fdsiles en abundancia y
que pudieran ser reconocidos como tales antecesores. O
también pueden no haber tenido éxito evolutivo suficiente
para poder alcanzar los tiempos actuales. De aqui que muchas
veces se haya de inferir la existencia de tales formas ancestra-
les. Por eso no es de deduccién inmediata el origen comin de
Anélidos, Onicodforos, Artropodos y Lofoferados, ya que son
representantes de lineas evelutivas terminales. No obstante, la
morfologia, la filogenta molecular y la embriologla morfold-
gica y molecular, sefialan un tronco comn de origen a partir
del cual se fueron diferenciando los linajes respectivos.
Hipdtesis apovada por fa existencia de genes homéloges en la
embriogénesis de Artrépodos v Anéiidos.

Larepresentacién molecular del cuerpo en tres regiones
(Akam, 1989), abona la consideracion de un organismo con
celema trimero como condicidn ancestral, deriva de a que
corresponden a tres funciones basicas de los animales, ya
presentes en sus larvas plancténicas: sensorial anterior
(prosoma), alimenticia-locomotora media (mesosoma} y
vegetativa posterior (metasoma).

Los datos experimentales anteriores confirmarian ia
hipdtesis de que en Drosophila, la metameria cefélica biseg-
mentaria es la primaria: segmento labral (prosoma) + segmen-
to antenal (mesosoma)= arquicefalon y que la polimetamerta
se ha conseguido por duplicacion seriada de la regidn corres-
pondiente al metasoma de un celomado trimero, del gue los
Lofoforados son los representantes vivientes actuales.

Este crecimiento multiplicativo a fo largo del eje antero-
posterior del embrién, formador de una homologia seriada de
segmentos con incorporacién de genes, como se ve en el
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ARTICULATA

desarrolio, estd en consonancia con el crecimienio teloblastico
larvario v embrionario y con los datos de la duplicacion
génica que muestra ta embriclogia molecular.

La condicion de un tagma cefélico bimetamérico estd
presente, como hemos evidenciado anteriormente, en Artro-

TARDIGRADA

LOPHOPHORATA

CELOMADO
TRIMERO

Fig. 13.- Dendrograma con las relaciones filogenéticas entre los diversos grupos estudiados. Véase explicacion en el texto.

podos, Onicdforos y Anélidos, pero ha habido dos vias
diferentes de cefalizacion: una consigue un tagma cefélico
prebucal —arquicefalon— en Artrépodos y Onicoforos y la
ofra —Anélidos— consigue un tagma formado por un
prostomio unisegmentado, al que se une un segundo segmento
gue permanece peribucal.
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6. RELACIONES FILOGENETICAS GENERALES

En los Articulados vivientes, ¢l mesosoma, filogenéticamente
peribucal, corno hemos expuesto gue se aprecia en sus formas
larvarias y embrionarias y en los Anélidos aduitos, se hace
prebucal en Artrépodes vy Onicéforos, transformando sus
apéndices en palpos o en antenas, y por dos vias distintas.

Con los datos experimentales actuales, morfoldgicos,
embriolégicosy molecuiares, podemos razonablemente emitir
la hipétesis de que los Lofoforados representan un grupo
central dentro de los Celomados, ¥ que conservarian los tres
metdmeros de los. Protéstomos primitivos, que a su vez
originarian también a los Articulados.

En ¢l dendrograma de la Fig.13 pueder verse las
relaciones filogenéticas de los Lofoforados, Anélidos,
Artropodos y Onicoforos. I: Prosoma, epistoma, labro o acrén;
1k Mesosoma o segmento antenal, peristomial o lofoforal; TH:
Metasoma. Se dan las novedades evolutivas o autapomorfias
sipuientes:

Los Celomados trimeros son organismos marinos de
cavidad general celomatica, epibentbnicos, reptadores y de
alimentacion detritivora. Cuerpo con tres segmentos: prosoma
oepistoma, mesosoma peribucal y metasoma postbucal, A partir
de eilos se han originado: 1. Lophophorata y 2. Articulata.

1. Lophophorata, organismos fijos al substrato, que desarro-
llan en el mesosoma un toféfore respiratorio v capturador
de particulas alimenticias.

2. Articulata, en que el metasoma sufre un proceso de
muiiiplicacién mutacional, que permite el alargamiento
del cuerpo y una vida mds activa. En la evolucién de los
Articufata y debido al proceso de cefalizacidn, el territorio
ectodérmico peribucal del mesosoma lofoforiano tiende a
hacerse prebucal, condicién que se alcanza en Asirépados
y Onicdforos. De ellos se originan dos adelfotaxones:
3.Chaetopeda y 4.Lobopoda.

3. Chaetopoda {Annelida), con sacos quetales formados por
evaginaciones ectodérmicas laterales del cuerpo y cardcter
locomotor (quetopodios). Mesosoma peribucal.

4. Lebopoda con cavidad general hemocélica y evagina-
ciones huecas y pares de la pared del cuerpo (lobopodios),
formando apéndices locomotores no articulados.

A partir de los Lobopoda, se originan los:

5. Antennopoda, con mesosoma o segmento antenal cefaliza-
do unido al acrén y formacidén de un tagma cefilico
prebucal con antenas dorsales. Dos adelfotaxones: 6.
Onychophora y 7. Arthropodoidea,

6. Onychophora, con traqueas y dos primeros segmentos
postbucales cefalizados: primero con mandibulas vy
segundo con papilas.

7. Arthropodoidea. Placas cuticulares. Sin musculatura
circular en la pared del cuerpo. Con ganglios ventrales
diferenciados y metamerizados v cerebro dividido en tres
partes bien diferenciadas: proto, deuto y tritocerebro,

8. Tardigrada. Ufias del par de patas anteriores modificadas
en estiletes.

9. Arthropoda. Con lobopodios iransformados en apéndices
articulados y con quitina esclerosada (artropodios).
Prosoma, epistoma o acrdn con ojos compuestos,

7. CONCLUSIONES

Queda documentada en Artropedos y Onicoforos, tanto con
datos morfoldgicos como moleculares, la existencia de dos
metameros prebucales: el labral {acronal) anterior y zntenal
{(=antenular) posterior, que forman un tagma cefalico prebucal
(arquicefaldén). En Anélidos el tagma cefilico bimetamérico
estd formado por un prostomio v un peristomio, éste todavia
de posicidn peribucal, como en Lofoforados. Esta bimetameria
de la cabeza primaria apoya la hipétesis, reforzada por ta
filogenia y embriologia meleculares y por la existencia de
genes homedticos, de su origen coman con los Lofoforados.
Las denominaciones de prostomio, segmento labral, preante-
nal y ocular de los diversos autores, cotresponden todas al
segmento acronal, homodloge con el epistoma de los Lofofora-
dos. El segmento lofoforal de éstos, peribucal, se corresponde
con ¢l segmento antenal de Artrdpodos ¥ Onicoforos, y con el
peristomio unisegmentado de Anélidos, filogenéticamente
peribucales, como se ve en sus embriones y larvas y en
Anélidos aduitos,

La cabeza de los Artropodos consta asi originariamente
de 2 segmentos prebucales: labral (protocerebral) y antenular
(deutocerebral), de los que se puede suprimir el antenal y
afladir otros segmentos postbucales en la evolucion de los
diversos grupos.

En los Onicdforos alcanza desarrollo preponderante el
segmento antenal, incorporado a la cabeza anterior y relacio-
nado con la olfaccidn.

En Artropodos, el segmento labral (acronal), crecido en
Onicéforos, ha aumentado grandemente en superficie v en
importancia, produciendo ¢l clipeolabro, siendo este segmento
acronal el que ha experimentado la gran explosién evolutiva
con ¢l desarrollo de ojos compuestos, de tanta importancia
etolégica. Pero no ha habido divisién secundaria de este
primer segmento, ni del segundo antenal, desaparecido éste en
los Queliceromorfos. Los territorios ectodérmicos de los dos
primeros segmentos lofoforianos se han mantenidoy extendi-
do, de aqui [a participacidn de s6lo uno o dos segmentos en la
constitucién de la cabeza anterior o cabeza prebucal de los
Articulados vivientes.

En cambio, el aumento en longitud del cuerpo, se ha
conseguido por multiplicacién mutacional del metasoma
lofeforiano, de aqui ia importancia futura del estadio de los
genes homedticos.

Laembriclogia y filogenia moleculares estdn proporcio-
nando nuevos métodos finos de estudio que ayudan poderosa-
mente a salir de las vias muertas en las que e encontraba la
filogenia morfologica, v que servirdn de acicate para realizar
nuevos estudios anatémicos y embrionarios en la gran mayoria
de los grupos animales. Estos nuevos estudios morfolégicos
son imprescindibles para contrastar ¢ interpretar la gran
avalancha de datos filogenéticos moleculares, por otra parte
también tan necesarios. El cultive de los niveles moleculares,
a completar también en toda la escala animal y especiaimente
en Anélidos y Lofoforados, ofrecen metodologias para seguir
las vias evolutivas que no podian ser detectadas por los
niveles morfolégicos, permitiendo seguir las ramas mas finas
del entramado filogenético, vigorizando con ello los estudios
zootogicos. La conjuncidn de ambos métodos permitird
contrastar las hipdtesis emitidas,
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