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Arbol de Metazoos donde se muestran las relaciones filogenéticas de los principales grupos. Las ramas con lineas gruesas in-
dican clados robustos y las ramas con lineas finas clados poco apoyados. El nimero en circulos verdes indica el capitulo donde
se une la rama. Los circulos naranjas marcan los principales nodos y las edades de los mismos. Las fotografias representan gran-
des linajes (nimeros en recuadros).




Metazoos

Manuel Maldonado

Resumen: El origen de los animales (metazoos) y las relaciones filogenéticas entre sus clados basales (poriferos, placozoos,
cnidarios y ctenophoros) plantean cuestiones evolutivas de gran controversia. Se ha propuesto que los animales surgieron hace
entre 1200 y 700 millones de anos, probablemente a partir de un antepasado unicelular comun con los coanoflagelados mo-
dernos. Estudios recientes han demostrado que varios de los sistemas génicos que tradicionalmente se habian asumido como
innovaciones de los animales estaban ya esbozados en el genoma de los organismos unicelulares o en el del antepasado comun
a coanoflagelados y metazoos, o en ambos, y por tanto anteceden a la multicelularidad animal. El principal obstaculo para dilu-
cidar definitivamente el camino evolutivo que siguieron los animales en sus origenes es el hecho de que diferentes regiones del
genoma parecen haber experimentado historias evolutivas notablemente distintas y, por ello, producen sefales filogenéticas
que entran en conflicto. La cuestion mas relevante versa en torno a si el filo basal son los poriferos, como sugieren los anali-
sis clasicos de la informacién morfolégica y los recientes andlisis filogendmicos, o si por el contrario son los placozoos, como
sugiere la senal filogenética del DNA mitocondrial. También hay controversia sobre las relaciones entre ctenophoros y cnida-
rios, y sobre cual de estos grupos compartié un antepasado comun con los animales bilaterados. Diversas fuentes de datos su-
gieren que en la filogenia mas probable se encontrarian los poriferos de aparicion temprana y después placozoos, cnidarios, cte
nophoros y, por Ultimo, los bilaterados. Sin embargo, la resolucién definitiva del camino evolutivo trazado por los animales en
sus origenes probablemente requerira la reconstruccién de caracteres y analisis comparativos que impliquen grandes coleccio-
nes de genes o genomas completos.

Summary: The origin of animals (metazoans) and the relationship between their basal clades (poriferans, placozoans, cnidarians,
and ctenophorans) remain controversial evolutionary issues. Animals have been estimated to emerge sometime between 1200 and
700 million years ago, probably from a unicellular ancestor shared with modern choanoflagellates. Recent studies have shown that
several of the gene systems traditionally assumed as innovations of modern animals were already outlined in the genome of
unicellular organisms and/or in that of the ancestor shared by choanoflagellates and animals, therefore, predating the emergence
of animal multicellularity. The main obstacle to definitively elucidate the evolutionary pathway traced by the early animals results
from different regions of the genome having experienced substantially different evolutionary stories, therefore, yielding conflicting
phylogenetic signals. The most relevant question revolves around whether the most basal animal group is Porifera, as suggested by
classical morphological studies and recent phylogenomic approaches, or Placozoa, as suggested by the mtDNA phylogenetic signals
Controversy also persists regarding the relationship between Cnidaria and Ctenophora, and about which of them shared its oldest
ancestor with Bilateria. Although several data source suggest that the most probable phylogeny may be Porifera, Placozoa, Cnidaia,
Ctenophora, and Bilateria. The definitive elucidation of the pathway traced by the early animals will probably demand character
mapping and comparative analyses based on either very large gene collections or complete genomes.

a transicion evolutiva desde un estado unicelular desarrollar caracteristicas diferentes (especializacion celu-

hasta el estado multicelular que caracteriza a los ani-

males modernos o metazoos (Recuadros 1y 2) cons-
tituye una apasionante cuestion cientifica que so6lo se ha
resuelto parcialmente. Una serie de innovaciones genéti-
cas y citologicas facilité el incremento del nimero de cé-
lulas que formaban el cuerpo de los organismos. Mas
importante atin, los organismos comenzaron a ser capaces
de desempeiiar simultaneamente diversas funciones vita-
les complejas, porque sus diferentes células, a pesar de po-
seer idéntica informacion genética, comenzaron a

lar) y a agruparse en unidades supracelulares funcionales o
tejidos. La estructuracion de los tejidos de un animal se es-
boza ya durante las etapas tempranas del desarrollo em-
brionario, mediante un proceso de reorganizacion y
diferenciacion de las células embrionarias conocido como
gastrulacion. Esta primera reorganizacion celular da lugar
a un embrion que puede ser diblastico, formado por una
capa celular externa o ectodermo y otra interna o endo-
dermo, o bien triblastico, constituido por un ectodermo, un
endodermo y una capa celular intermedia, denominada me-
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¢Qué es un metazoo!

cionales (tejidos) para desarrollar tareas especificas.

El origen conceptual del taxon Metazoa (del griego meta [entre, después, ‘avanzado’] y zoo [animal]), nombre propuesto
por Haeckel en 1874 para designar a los miembros del reino animal, llega hasta el Systema Naturae de Linneo (1735), en
donde se establecié un reino Animalia (organismos heterotroéfos conocidos en aquel tiempo) en contraposicion al reino
Plantae (organismos autétrofos). En la actualidad, el filo Metazoa (animales) acoge un conjunto de organismos multicelu-
lares constituidos por células eucariotas carentes de pared celular y cloroplastos, y capaces de organizarse en grupos fun-

Recuadro I. Caracteres morfoldgicos Unicos de los
metazoos.

* Organizacion multicelular constituida por células ca-
rentes de pared y cloroplastos, surgida de un proceso
de division celular del zigoto, conocido como segmen-
tacion, y de un proceso subsiguiente de reorganiza-
cion embrionaria y prediferenciacion celular, conocido
como gastrulacién.

* Reproduccion sexual mediada por espermatozoides y
ovulos.

* Presencia de colageno en el medio intercelular.

¢ Distintivo conjunto de inserciones y deleciones en
genes codificadores de proteinas del genoma mito-
condrial.

sodermo. La mayoria de los animales presentan embriones
triblasticos con esbozos de simetria bilateral, y por ello se
designan genéricamente Bilateria (véase el recuadro Ra-
diados y bilaterados). Solamente los filos Porifera, Placo-
zoa, Cnidaria y Ctenophora (véanse los recuadros
correspondientes), colectivamente denominados ‘inverte-
brados basales o inferiores’ (nombre sin ninguna validez
taxondmica o filogenética), presentan embriones no triblas-
ticos. En Cnidaria y Ctenophora ¢l ectodermo y el endo-
dermo son homologos de los que aparecen en los animales
triblasticos, porque el ectodermo embrionario forma la
pared externa del cuerpo del adulto y sus 6rganos anejos,
mientras que el endodermo embrionario forma la pared del
tubo digestivo y sus 6rganos anejos. Los tejidos de origen
ectodérmico y endodérmico de los cnidarios y los ctenofo-
ros quedan separados por un mesénquima intermedio, la
mesoglea. Se trata de una matriz densa, rica en colageno y
otras macromoléculas, en la cual se encuentran diversos
tipos de células ameboideas en baja densidad. La laxitud de
la mesoglea y el hecho de que sus escasas células ameboi-
deas raramente se unan para formar estructuras multicelu-
lares de mayor complejidad hacen que este ‘pseudotejido’
no se considere un verdadero mesodermo, y por ello los
cnidarios y los ctenéforos se han interpretado tradicional-
mente como diblasticos. En el caso de Porifera y Placozoa,
los epitelios embrionarios no se han podido homologar
convincentemente con los de los restantes animales, por lo
cual los términos ‘gastrulacion’, ‘ectodermo’ y ‘endo-
dermo’ fueron virtualmente eliminados del vocabulario zo-
olégico de estos grupos durante el siglo XX. En
consecuencia, Porifera y Placozoa, pero especialmente Po-

Recuadro 2. Los metazoos en cifras.

NuUmero de especies: una estimacién aproximada in-
dica que el numero de especies animales vivas ronda
en torno a | 162 000, de las cuales unas 900 000 son
insectos.

Filo con mayor representacion: los artrépodos lideran
el ranking con mas de un millén de especies, seguidos a
distancia por los moluscos, con unas 100 000 especies.
Filo con menor representacion: Cycliophora cuenta con
una Unica especie descrita; Placozoa y Xenoturbellida
cuentan con dos especies.

Metazoo mas pequeno: diversos miembros del grupo
de los acaros harpacticoides, los tardigrados (osos de
agua) y los nematodos cuentan con especies en las cua-
les los ejemplares adultos no superan las 150 um.
Metazoo mas grande: ballena azul (Balaenoptera mus-
culus), de hasta 33,2 m de longitud y 190 toneladas de
peso.

Metazoo mas longevo: la edad de una demosponja Co-
rallistes en el momento de su recoleccion fue estimada
entre 135y 160 anos mediante anilisis isotopico de su
esqueleto. Harriet, una hembra de tortuga gigante de
Galapagos (Chelonoidis nigra) recogida viva por Darwin,
murié en el afo 2006 con 176 anos de edad; otros
miembros de esta especie han alcanzado los 188 afnos
de edad. Dataciones oficiosas de valvas de la almejaArc-
tica islandica sugieren que esta especie puede vivir mas
de 400 anos. Estimaciones de la edad de la esponja ba-
rril gigante (Xestospongia muta) basadas en la relacion
entre el tamano y el ritmo de crecimiento sugieren lon-
gevidades que podrian superar los 2000 anos.
Metazoo menos longevo: los machos del acaro Acaro-
phenax tribolii se desarrollan dentro del cuerpo de la
madre, fertilizan a las hembras en desarrollo de su
misma camada y mueren incluso antes de abandonar el
cuerpo materno, todo ello en el periodo de unas horas.
Algunas especies de gastroticos viven solo tres dias.
Metazoo mas antiguo: Aunque hay gran controversia
sobre la interpretacion de diversos fosiles, se estima
entre 650 y 1500 millones de anos.

Metazoo bilaterado mas antiguo: Vernanimalcula guiz-
houena, una especie fosil microscopica que ha sido inter-
pretada (no sin controversia) como provista de
estructura triblastica y con una edad estimada entre 580
y 600 millones de anos.




Términos basicos

Blastémero: Célula embrionaria indiferenciada que forma
el cuerpo de los primeros estadios embrionarios de los
animales.

“Celentéreo”: Término empleado clasicamente en zoo-
logia para designar conjuntamente a cnidarios y ctenofo-
ros, bajo el argumento de que ambos grupos presentan un
cuerpo estructurado alrededor de una gran cavidad in-
terna (celénteron) y formado por sélo dos capas celulares.
La capa externa constituye la pared de proteccion de la
superficie del cuerpo y la interna tapiza el celénteron, que
funciona como cavidad digestiva y se comunica con el ex-
terior por un unico orificio, que hace las funciones de boca
y ano.

Dominio proteinico: Parte de la secuencia y estructura
de una proteina que puede evolucionar, funcionar y exis-
tir independientemente del resto de la cadena proteica.

EST: Abreviatura de Expressed Sequence Tag, que alude a
un fragmento corto de DNA derivado univocamente de
una libreria cDNA 'y, por tanto, de una secuencia que ha
sido transcrita en algln tejido o durante algiin proceso del
desarrollo embrionario, y que puede ser mapeada hasta
su posicion en el genoma, sirviendo para identificar el locus
de ese gen.

Filogenémica: Reconstruccion de un arbol filogenético
basada en el analisis combinado de la informacion de mu-
chos genes o genomas completos.

Genes housekeeping: Genes nucleares que se expresan
a un nivel relativamente constante en las células de los me-
tazoos, porque sus productos son fundamentales para el
mantenimiento del ciclo celular.

Larva lecitétrofa: Larva de metazoo incapaz de capturar
alimento, generalmente carente de boca o de tubo diges-
tivo, o de ambos, que se nutre a partir de las reservas acu-
muladas en su interior en forma de vitelo durante el
desarrollo embrionario.

Macréomero: Blastomero o célula embrionaria indiferen-
ciada de mayor tamano que las restantes y generalmente
con un ritmo de divisidon mas lento.

Micro-RNA: RNA monocatenario de corta longitud
(entre 21 y 25 nucledtidos) que tiene la capacidad de re-
gular la expresion de otros genes mediante diversos pro-
cesos.

Micréfago: Organismo que se alimenta de material parti-
culado de muy pequefio tamano (aproximadamente
I pm).

Micrémero: Blastébmero o célula embrionaria indiferen-
ciada de menor tamano que las restantes y generalmente
con un ritmo de division mas rapido.

Opistoconto: Grupo monofilético de organismos euca-
riotas que incluye animales (metazoos), hongos y coano-
zoos (coanoflagelados y otros varios grupos de “protistas”
unicelulares emparentados con animales y hongos).
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rifera, han sido considerados por muchos autores como un
nivel de organizacion ‘prediblastico’, y por tanto inferior al
de los restantes animales (Eumetazoa; Fig. 1).

Caracteristicas de sus genomas

La informaciéon gendmica de las células animales esta
constituida por el DNA contenido en el ntcleo y en las
mitocondrias. E1 DNA nuclear esta asociado a proteinas
y estructurado en forma de cromosomas, que aparecen ge-
neralmente en parejas. El DNA mitocondrial también esta
asociado a algunas proteinas, aunque diferentes de las nu-
cleares y tipicamente, pero no en todos los animales,
forma una molécula circular.

En los metazoos no hay una correlacion clara entre la
complejidad de los organismos y la cantidad de DNA nu-
clear por célula. La especie humana cuenta con un genoma
de 3,3 x 10° pb, que es menor que el de los anfibios del gé-
nero Salamandra (10'Y) y mayor que el del cnidario Nema-
tostella (4,5 x 10%). Tampoco hay una relacion obvia entre
la cantidad de DNA y el nimero de genes. El genoma hu-
mano contiene alrededor de 25 000 genes, una cantidad no-
tablemente inferior a la de algunos peces actinopterigios
(el pez globo Takifugu rubripes tiene 38 000 genes) y s6lo
algo mayor que la del gusano nematodo Caenorhabditis
elegans (19 099 genes). El nimero de cromosomas tam-
bién varia drasticamente dentro de los metazoos, sin un pa-
tron claro. Por ejemplo, la dotacion cromosémica diploide
de los mamiferos oscila entre 6 y 92 cromosomas, segun
las especies. Resulta ilustrativo que un rango de variacion
similar también se encuentra dentro del género de hormi-
gas Myrmecia, cuya dotacion diploide oscila entre 4 y 76
segun las especies. Algunos actinopterigios como los estu-
riones cuentan con hasta 276 cromosomas, y muchos de
ellos son microcromosomas. La esponja Suberites domun-
cula contiene 32 cromosomas, que es una dotacion mayor
que la de algunos mamiferos marsupiales y placozoos (6
pares) y similar a la de numerosos sauropsidos.

En lo que respecta al genoma mitocondrial, hay nota-
bles diferencias entre los ‘invertebrados basales’ y los Bi-
lateria. Dentro de Bilateria, el patron de organizacion del
mtDNA es relativamente similar en todos los grupos: un
genoma relativamente pequefio (aproximadamente 16
Kb), altamente compactado y virtualmente carente de in-
trones, asi como de secuencias reguladoras y de secuen-
cias espaciadoras entre sus genes, que son tipicamente 37.
Ademas, el mtDNA de Bilateria, salvo contadas excep-
ciones, muestra codones de traduccidn-iniciacion propios,
estructuras altamente modificadas para los RNA de trans-
ferencia y ribosémicos, una relativa alta tasa de evolucion
de secuencias frente a una baja tasa de reorganizacion gé-
nica, y presencia de una unica region de control no codi-
ficadora y de gran tamaio. Es destacable también que las
mitocondrias de Bilateria traducen sus proteinas emplean-
do un codigo genético propio, que incorpora diversas mo-
dificaciones respecto del codigo estandar, segun el grupo.
Dichos cambios en el codigo han permitido a los Bilateria
reducir a 22 el nimero de genes necesarios para producir
los tRNA requeridos para descodificar los posibles 62 co-
dones en el mRNA. Por el contrario, las arqueas emplean
46, las bacterias 33 y los cloroplastos de las plantas supe-
riores 31.
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“Radiados” y bilaterados

Los términos “Radiata” y Bilateria sirven para
designar a los tdxones que contienen animales di-
blasticos y triblasticos, respectivamente, y se re-
fieren a que los arquetipos anatémicos de los
cnidarios y los ctenéforos presentan simetria ra-
dial respecto de un eje oral-aboral, mientras que
los de los triblasticos presentan simetria bilateral,
con un eje anteroposterior y otro dorsoventral.
Los radiados forman un grupo parafilético con
respecto a los bilaterados (véase Arbol de Meta-
z00s). Los bilaterados comprenden al menos tres
grandes clados bien fundamentados por datos
morfologicos y moleculares (véase la figura).
Estos clados se corresponden con:
|. Deuterostomia: animales en que el blastoporo
embrionario forma el ano del adulto, mientras
que la boca aparece como una neoformacion.
2. Ecdysozoa: animales que mudan su tegumento
(por ejemplo, artropodos, nematodos, tardi-
grados, priapulidos) y en algunos casos pre-
sentan un cerebro en anillo alrededor de la
faringe (= Cycloneuralia).
3. Spiralia: animales que se alimentan mediante
una estructura denominada loféforo (por
ejemplo, braquidpodos, briozoos, foronideos)

Nematoda
Nematomorpha
Priapulida
Loricifera
Kinorhyncha
Onychophora
Tardigrada
Arthropoda
Chaetognatha
Annelida
Mollusca
Nemertea
Phoronidea
Brachiopoda
Bryozoa
Cycliophora
Gastrotricha
Gnathostomulida
Micrognathozoa
Rotifera
Entoprocta
Platyhelminthes
Nemetodertmatida
Acoela
Xenoturbellida
Hemichordata
Echinodermata
Chordata

Ecdysozoa

Spiralia

Deuterostomia

Protostomia

o poseen una segmentacion espiral y larva tro-
cofora (por ejemplo, anélidos, moluscos,
equiuridos, sipunculidos, nemertinos, platel-
mintos, etc.), junto con varios otros grupos
que no poseen ni loféforo ni trocofora, pero
cuya agrupacion con los anteriores cuenta con
solidos apoyos moleculares.

Agrupaciones de Bilateria. En este libro se describen los clados: Deuterostomia y Pro-
tostomia (Spiralia o Lophotrochozoa + Ecdysozoa).

Los miembros de los clados 2 y 3 se consideran Protostomia o animales en que el blastoporo embrionario forma la boca

del adulto.

Aunque hasta la fecha no se ha secuenciado ningun ge-
noma mitocondrial completo de un ctendforo ni de una es-
ponja de la clase Calcarea, los que se conocen de otras
esponjas, placozoos y cnidarios indican que el genoma mi-
tocondrial de los ‘invertebrados basales’ presenta impor-
tantes desviaciones respecto del patron estandar en
Bilateria. En los ‘invertebrados basales’ hay una menor
compactacion, con varias regiones intergénicas relativa-
mente grandes que hacen que la cantidad total de mtDNA
sea comparativamente mayor, con un promedio de 18,2
Kbp en Cnidaria, 19 en Hexactinellida, 20,6 en Demospon-
giae y 37 en Placozoa. Ademas, estos grupos presentan una
enorme variabilidad génica intragrupo y pueden contener
genes que no existen en Bilateria. Por ejemplo, varios cni-
darios contiene el gen MutSK, probablemente transferido
desde el nucleo, que codifica una proteina reparadora de
mutaciones ‘mismatch’. Asimismo, las demosponjas y las
hexactinélidas incluyen el gen afp9, que codifica la subu-
nidad 9 de la ATP sintetasa. También hay diferencias sus-
tanciales en la dotacion de tRNA, de modo que de los 22
genes que codifican tRNA en Bilateria tan s6lo dos, como
mucho, aparecen en Cnidaria, y entre cinco y 15 en De-

mospongiae, dependiendo de la especie. Por otra parte, en
el mtDNA de algunos ‘invertebrados basales’ hay genes
adicionales de tRNA que no aparecen en Bilateria. Ade-
mas, hay intrones de tipo I y la traduccion (excepto en las
esponjas hexactinélidas) emplea un c6digo minimamente
modificado, que es idéntico al de algunos hongos y al del
unico coanoflagelado secuenciado hasta la fecha. Es tam-
bién interesante destacar que los cnidarios del clado Medu-
sozoa (Cubozoa, Scyphozoa, Hidrozoa) tienen genomas
mitocondriales lineales, a diferencia de los restantes inver-
tebrados inferiores estudiados y la mayor parte de Bilate-
ria, que son moléculas circulares. Por tanto, parece claro
que el paso del estado diblastico al triblastico implic6 una
compactacion y una estabilizacion del genoma mitocon-
drial, asi como la especializacion de su codigo genético.

Resultados filogenéticos contrastados
con clasificaciones previas

Las relaciones filogenéticas entre los metazoos basales
aun no han sido esclarecidas de modo definitivo. El pa-
tron de relaciones varia dependiendo de si la filogenia se




Manuel Maldonado ” 163

Poriferos

Porifera es un filo que incluye aproximadamente unas 7000 especies vivas, mayoritariamente marinas. Se ha subdividido tra-
dicionalmente en tres clases (Calcarea, Hexactinellida y Demospongiae), cuyas relaciones filogenéticas son objeto de intenso
debate. Las demosponjas representan alrededor de un 85% de las esponjas vivas, las hexactinélidas un 10% y las calcareas un
5%. Las esponjas de la clase Hexactinellida muestran una organizacion sincitial, mientras que Demospongiae y Calcarea tie-
nen una estructura celular convencional. El arquetipo anatomico de una esponja es el de un animal sésil filtrador, con un
cuerpo vasiforme o subesférico atravesado por un sistema de canales que se comunican con el exterior en ambos extremos
y por el cual fluye una corriente de agua ambiente. Esta corriente transporta bacterioplancton y compuestos disueltos que
nutren a la esponja, pero también proporciona oxigeno y elimina los productos de la excrecion y la digestion, y sirve a la vez
de vehiculo de entrada y salida de gametos y embriones. El arquetipo histologico de una esponja consiste en dos capas ce-
lulares de tipo epitelial (pinacocitos), una externa que forma la pared del cuerpo y otra interna que forma la pared de los ca-
nales acuiferos. Los canales presentan expansiones en forma de camaras, cuyas paredes estan revestidas por células
pseudocilindricas provistas en su polo distal de un flagelo rodeado de un collar de microvellosidades. Estas células, denomi-
nadas coanocitos, fagocitan las bacterias del agua que circula por las camaras y constituyen el rasgo mas distintivo del filo
Porifera. Entre el epitelio de los canales y el externo existe un mesénquima (llamado mesoglea en Demospongiae y Calca-
rea, y mesolamela en Hexactinellida) rico en colageno y poblado por diversos tipos de células ameboideas que deambulan
en baja densidad con funciones tales como la produccion y el mantenimiento del medio intercelular, la defensa y la ‘respuesta
inmunitaria’, el transporte de alimento y gametos, la produccion y el ensamblado de materiales esqueléticos, el reemplazo
de células envejecidas, etc. Esta organizacion arquetipica esta ligeramente modificada en la clase Hexactinellida, en la cual bs
epitelios son sincitiales, y también en algunos géneros de demosponjas carnivoras que han perdido el sistema acuifero y los
coanocitos, a favor de mecanismos de alimentacion basados no en el filtrado de bacterias en suspension sino en la captura
de microinvertebrados, que son digeridos extracelularmente con la cooperacion de bacterias simbiontes. Las esponjas se re-
producen asexualmente, mediante fragmentacion, gemacién o formacion de cuerpos de resistencia, y sexualmente mediante
gametos con fecundacion externa o interna. Los espermatozoides son generalmente de tipo primitivo, carentes de acrosoma.
No obstante, recientemente se han descrito en el grupo espermatozoides altamente modificados y provistos de un complejo
acrosomal con perforatorio. El zigoto, de desarrollo externo o interno, sufre segmentacion total (igual o desigual, segun el
grupo), y mediante un desarrollo embrionario (variable segiin los grupos; véase Fig. 6) da lugar a unalarva lecitotrofa.

infiere a partir de informacion derivada de estudios cito- zoos con frecuencia se han situado como si fueran un

logicos y ultraestructurales, de genes de rDNA, de geno-
mas mitocondriales o de familias de genes nucleares
proteinicos (por ejemplo, Hsp70, Hsp90, a-tubulina y f3-
tubulina, factores de elongacion, proteinas de sefaliza-
cion, proteinas de adhesion, genes de diversas
superfamilias de factores de transcripcion del desarrollo,
colecciones de EST, etc.).

La hipotesis mas representada en las filogenias citolo-
gico-morfoldgicas de las dos ultimas décadas propone que
las esponjas constituyen el grupo basal de los metazoos
(Fig. 1), y que los placozoos son el grupo hermano de los
eumetazoos (cnidarios, ctenéforos + triblasticos). La po-
sicion basal de Porifera se ha fundamentado en la creen-
cia de que las esponjas carecen de: 1) ectodermo y
endodermo embrionarios homologables a los de los res-
tantes animales, 2) verdaderos epitelios sellantes, y 3) ca-
pacidad de elaborar respuestas de comportamiento en
consonancia con la ausencia de células musculares (efec-
toras), sensoriales y nerviosas. Los placozoos también ca-
recen de células musculares y nerviosas, asi como de
membrana basal en sus epitelios, pero a diferencia de Po-
rifera presentan uniones sellantes entre las células de los
epitelios externos.

La posicion basal de las esponjas en el arbol de los me-
tazoos fue corroborada por las primeras filogenias mole-
culares basadas en RNA ribosomico (mayoritariamente
rRNA 18S). Sin embargo, tales filogenias producian re-
sultados controvertidos respecto a la posicion de otros gru-
pos, situando a Ctenophora como grupo hermano de
Cnidaria + Bilateria (Fig. 2, A y B). Ademas, los placo-

grupo hermano de los cnidarios, o incluso dentro de ellos
(proximos a Medusozoa), sugiriendo que este filo podria
haber surgido de la simplificacion del estado de medusa de
un escifozoo ancestral. Algunos de estos analisis de
rDNA, dependiendo del niimero de taxones considerados
y de las secuencias elegidas, han sugerido también que los
placozoos podrian ser un clado hermano de todos los Bi-
lateria, o bien de Cnidaria + Bilateria. En la actualidad hay
ciertas dudas sobre la fiabilidad del rDNA para resolver
por si mismo la derivacioén de los nodos mas profundos de
los metazoos. Entre otros problemas, se ha detectado que
la sefial filogenética de las cadenas de rRNA en la subu-
nidad grande (LSU) y la pequefia (SSU) entran en con-
flicto, de modo que las filogenias inferidas varian
dependiendo de si el rbol se obtiene a partir de secuencias
SSU (Fig. 2 C), LSU (Fig. 2 D) o de la combinacion de
ambas.

En el momento de elaborar este capitulo, el analisis de
genomas mitocondriales completos, que es cronoldgica-
mente posterior a la mayoria de los estudios de genes
ribosémicos, sugiere unas relaciones filogenéticas dife-
rentes de las propuestas por los analisis de rDNA y tam-
bién de las inferidas a partir de datos morfoldgicos. La
mayor parte de los arboles filogenéticos basados en se-
cuencias de aminoacidos de genomas mitocondriales han
coincidido en situar a los placozoos (y no a las esponjas)
en la base del arbol de los metazoos (Fig. 3 A). No obs-
tante, aunque todavia no se ha podido secuenciar los ge-
nomas completos de las esponjas calcareas y de los
ctendforos, la validez de la sefial filogenética del mtDNA
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Placozoos

Placozoa es un filo erigido en 1971 para albergar dos Unicas especies animales: Trichoplax adhaerens (Schulze, 1883) y Tetro-
plax reptans (Monticelli, 1893). Un estudio de 31 ejemplares de T. adhaerens revela una notable variacion interindividual en
el DNA ribosémico y sugiere la presencia de al menos seis especies cripticas. Los placozoos son organismos de 0,5 a 3 mm
de diametro, comprimidos en el plano del sustrato, de aspecto ameboide, sin ejes de simetria reconocibles, que reptan sin
direccion preferente de locomocion, y se alimentan de protozoos y diatomeas bentdnicas. Estructuralmente son los meta-
zoos mas sencillos, ya que estan constituidos por soélo cuatro o cinco tipos celulares organizados en tres ‘capas’: |) un epi-
telio superior (‘dorsal’) formado exclusivamente por células monociliadas en forma de T, con uniones intercelulares selladas
por desmosomas septados; 2) un epitelio inferior (‘ventral’) constituido por una combinacion de células ‘glandulares’ no ci-
liadas y repletas de vacuolas que secretan enzimas digestivas sobre el sustrato, y células ‘cilindricas’ monociliadas capaces &
incorporar los productos de la digestion externa; y 3) un reticulo de células ‘fibrosas’ sincitiales de naturaleza tetraploideque
ocupa la zona interepitelial, aunque pueden emitir pseudopodos entre las células epiteliales que llegan al exterior. Este sin-
citio contiene fibras de actina y tiene una gran capacidad de contraccion, por lo que probablemente sea el causante de los
rapidos cambios de forma del cuerpo y de la naturaleza ameboide del desplazamiento. Las expansiones del sincitio estan co-
nectadas mediante estructuras discoidales electron-densas, que podrian ser temporales, pero que en algunos casos se ase-
mejan a placas perforadas (plug) intracelulares similares a las descritas en la estructura sincitial de las esponjas hexactinélidas.
Algunos autores sugieren que estas células intermedias son protomusculares y protoneurornales, porque tienen capacidad
de contraccién y de conduccién de estimulos; otros consideran que no se han encontrado pruebas convincentes de células
musculares ni de transmisién de impulsos nerviosos en los placozoos. Sin embargo, un marcaje con anticuerpos ha mostrado
que algunas células aun sin identificar (que podrian ser un quinto tipo celular) situadas cerca del margen del cuerpo contie-
nen RF-amida, un neuropéptido caracteristico de las células nerviosas y de la sinapsis en los eumetazoos. Esta region corpo-
ral intermedia, que parece equivalente de la mesoglea de esponjas y cnidarios, carece de una matriz extracelular evidente.
Durante la mayor parte del tiempo, estos organismos se reproducen asexualmente mediante fision binaria del cuerpo o por
gemacion, o mediante ambos. No obstante, el elevado grado de polimorfismo detectado en el DNA deT. adherens sugiere
que las poblaciones se mantienen a largo plazo por procesos de reproduccion sexual. En el laboratorio se ha visto que si au-
menta la densidad de los ejemplares y las condiciones del medio comienzan a degenerar, los individuos producen oocitos a
partir de células del epitelio ventral y éstos quedan libres cuando el tejido se degrada. No se han visto espermatozoos, pero
se ha propuesto que unas pequenas células redondas y aflageladas que aparecen en la capa intermedia podrian ser gametos
masculinos. Se ha observado que 6vulos supuestamente fecundados forman una membrana similar a la membrana de ferti-
lizacion de otros metazoos e inician los primeros estadios de la segmentacion, para luego degenerar.

para resolver por si misma las relaciones de los metazoos
basales también esta actualmente en entredicho, debido a
la enorme variabilidad intragrupo que se esta revelando
en los ‘invertebrados basales’. Por ejemplo, las esponjas
hexactinélidas presentan caracteristicas en su mtDNA sor-
prendentemente diferentes no so6lo de las de las restantes
esponjas conocidas, sino también de los otros ‘invertebra-
dos basales’, y son muy afines a las de Bilateria. Las es-
ponjas hexactinélidas y Bilateria comparten la casi
totalidad de los genes codificadores de proteinas, la pre-
sencia de una unica region de control no codificadora de
gran tamafo, una modificacion similar del codigo gené-
tico para la sintesis de proteinas mitocondriales y estruc-
turas génicas altamente derivadas para los tRNA y rRNA,
incluyendo una estructura secundaria caracteristica para
uno de los tRNA de la serina. A primera vista, las simili-
tudes entre el mtDNA de las esponjas hexactinélidas y de
Bilateria podrian sugerir que las esponjas son un filo po-
lifilético (Fig. 3 B). El hecho de que ninguno de los genes
mitocondriales de tRNA presentes en las demosponjas y
los placozoos se encuentre en las hexactinélidas, que por
afladidura sélo poseen aquellos conocidos de Bilateria,
junto con el hecho de que las demosponjas, los placozoos
y los cnidarios poseen tRNA convencionales, en vez de
derivados, también apoyarian una posible polifilia de Po-
rifera, apuntando a Hexactinellida como posible clado her-

mano de Bilateria (Fig. 3 B). No obstante, el escenario que
proporciona el mtDNA es aun mas complicado, porque el
genoma mitocondrial de todas las demosponjas y las he-
xactinélidas secuenciadas hasta la fecha contiene una ca-
racteristica comun, el gen afp9, que no aparece en ningiin
otro grupo de metazoos y emerge como una importante si-
napomorfia de Porifera, debilitando los argumentos a
favor de una posible polifilia del grupo. En la demosponja
Amphimedon queenslandica este gen parece haber sido
transferido al nucleo recientemente; transferencia que po-
dria contener una importante sefial filogenética, si final-
mente se demuestra que el gen ha sido heredado por
Cnidaria y los restantes animales. Para hacer aun mas
compleja la situacion, la escasa evidencia disponible su-
giere que el genoma mitocondrial de esponjas calcareas
posee también varias caracteristicas Ginicas, tales como un
codigo genético con codones especiales para la traduccion
de las proteinas mitocondriales y que, ademas, contiene
los genes rRNA fragmentados.

En conjunto, la informacion disponible del genoma mi-
tocondrial de los ‘invertebrados basales’ sugiere la exis-
tencia de una variabilidad génica acelerada en estos grupos
respecto de Bilateria. Por ejemplo, es destacable que en dos
esponjas de una misma familia (Plakinidae) una de las es-
pecies (Oscarella carmella) contiene el mayor nimero de
genes (44) conocido en un genoma mitocondrial animal,
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Cnidarios

Chnidaria es un filo que cuenta con unas 10 000 especies vivas, mayoritariamente marinas. Los cnidarios se dividen en dos
clases, una caracterizada por formas con un ciclo vital en el cual se suceden un estado poélipo y un estado medusa (Medu-
sozoa: Scyphozoa + Cubozoa + Hydrozoa), y otra que comprende formas con sélo estado pdlipo (Anthozoa). La organi-
zacion morfoldgica del cnidario arquetipico adulto es vasiforme, con un epitelio externo protectivo y un epitelio de tipo
digestivo que tapiza la cavidad interna. El orificio de comunicacion de la cavidad interna con el exterior, derivado del blas-
toporo embrionario, funciona en el adulto como ano y boca, y define el eje oral-aboral sobre el cual se define la simetria
radial basica del grupo. Los cnidarios se caracterizan por poseer en sus epitelios cnidocitos, unas células que producen y
alojan un organulo denominado nematocisto conectado a un mecanocilio (cnidocilio). El nematocisto es una capsula car-
gada de fluido téxico y con parte de su pared invaginada en forma de filamento hueco, arrollado en espiral dentro de la
capsula. El contacto de un organismo extraio (tipicamente una presa o un agresor) con el cnidocilio hace que el filamento
se desenvagine violentamente para clavarse e inocular el veneno. Los nematocistos representan el rasgo mas distintivo del
grupo. A diferencia de las esponjas, los epitelios de los cnidarios estan caracterizados por presentar uniones sellantes (sep-
tadas y desmosomas en cinturén) entre sus células, asi como una membrana basal conspicua. Entre el epitelio externo y el
interno se localiza una mesoglea muy delgada en la cual se sitian células epiteliomusculares, asi como células musculares
lisas y estriadas en el estado medusa de algunos grupos. Los cnidarios poseen células sensoriales que constituyen érganos
tales como ocelos y estatocistos, y poseen también células nerviosas organizadas en plexos, tanto en la larva como en los
estados pélipo y medusa del adulto. El sistema nervioso es intraepitelial, formado por redes de neuronas que pueden con-
densarse en ciertos puntos formando anillos y ganglios. Las neuronas también se pueden fusionar para formar neurosinci-
tios. Las uniones interneuronales y neuromusculares estan provistas de uniones gap formadas por innexinas para establecer
sinapsis eléctricas en adicion a las quimicas mediadas por neurotransmisores (amida FMRF, serotonina y noradrenalina), y
pueden ser tanto de tipo bidireccional como unidireccional. Se ha detectado acelticolina en el grupo, pero no en relacion
con la sinapsis. Los cnidarios se reproducen asexualmente por gemacién del polipo o de la medusa. A veces, las yemas no
se liberan y permanecen unidas al progenitor, formando estructuras coloniales. La fecundacion es tipicamente externa,
pero en ocasiones hay desarrollo interno. La segmentacion produce una blastula hueca o sélida, dependiendo del grupo.
El embrion se desarrolla mediante un proceso de gastrulacion variable (embolia, inmigracién, deslaminacion), dependiendo
del grupo y de la blastula, para formar una larva ciliada que puede ser planctétrofa o lecitotrofa, pero que siempre con-
tiene los esbozos del ectodermo, el endodermo y la cavidad gastrica del adulto.

Ctenoéforos

Ctenophora es un filo exclusivamente marino que cuenta con sélo unas 80 especies vivas. Son organismos carnivoros, ba-
sicamente plancténicos, que se mueven mediante batiendo ocho hileras de células multiciliadas (peines ciliares) distribui-
das en la superficie del cuerpo. Presentan una organizacion general similar a la de los cnidarios, con un epitelio externo de
origen ectodérmico que incluye células glandulares y mucosas, y un epitelio gastrico endodérmico que forma un saco ciego
comunicado con el exterior por un orificio Unico que funciona como boca y ano. Se asume que el plan corporal arqueti-
pico es una forma subesférica con dos tentaculos provistos de células adhesivas y caracterizado por una simetria birradial,
en el plano oral-aboral y en el plano tentacular. No obstante, aparecen formas benténicas aplanadas e incluso una especie
sésil que se alejan completamente de este arquetipo. Entre ambos epitelios, que constan de células con uniones fuertes (sep-
tadas y gap) y membranas basales, se localiza una mesoglea, células musculares organizadas en una musculatura parietal su-
bepitelial, asi como fasciculos de células musculares sincitiales estriadas embutidas en la mesoglea. Una red poligonal de
células nerviosas inerva los epitelios, los peines ciliares y las células musculares de la mesoglea, y conecta con un ganglio
apical situado inmediatamente debajo de un o6rgano sensorial de tipo estatocisto. Las células nerviosas son de tipo primi-
tivo (isopolares), en las cuales cualquier parte de la membrana puede establecer una sinapsis con otra neurona o un efec-
tor. No obstante, aunque se ha detectado amida RF, las sinapsis parecen funcionar fundamentalmente con aceltilcolina,
como tipicamente en los triblasticos. También se han observado uniones interneuronales y neuromusculares de tipo gap.
Los ctendforos son tipicamente hermafroditas, con gonadas bien diferenciadas formadas a partir del endodermo y que se
abren al exterior por gonoporos. En algunos casos, los érganos reproductores se complican y se diferencian cavidades ac-
cesorias tales como camaras incubadoras y receptaculos seminales. El espermatozoide, aunque de cabeza redondeada,
posee un verdadero acrosoma con perforatorio. La fertilizacion es externa, con poliespermia. La segmetacion es total,
pero desigual, formando un embridon con macromeros y micromeros, que tienen un destino predeterminado en el
adulto. La gastrulacion se produce tipicamente por embolia y al final los micromeros dan lugar al ectodermo y a células glan-
dulares asociadas, el 6rgano sensorial apical, las células nerviosas, las células musculares y parte de la mesoglea, mientras
que los macrémeros dan lugar a la cavidad gastrica y las estructuras asociadas.
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Figura I. Filogenia tradicionalmente mas aceptada para ilustrar las relaciones de parentesco entre los metazoos basales, inferidas
seguin caracteres morfoldgicos. El grupo externo Choanoflagellata se refiere sélo a miembros de una de las cinco clases que compo-

nen el filo parafilético “Choanozoa”.

mientras que la otra (Plakortis angulospiculatum) contiene
menos de la mitad (20 genes). Tal variabilidad entre géne-
ros hermanos también aconseja precaucion a la hora de em-
plear algunas de las caracteristicas de los genomas
mitocondriales en la inferencia de la filogenia de los nodos
mas profundos de los metazoos. El tamaiio del mtDNA y
su contenido génico también emergen como menos infor-
mativos de lo esperado inicialmente, ya que algunas evi-
dencias apuntan a que se han producido pérdidas de genes
en paralelo (homoplasia) en grupos bien distantes. Ante
estas consideraciones generales (y a falta de datos sobre
las esponjas calcareas y los ctendforos), un analisis filoge-
nético conservador del genoma mitocondrial s6lo puede
traducirse en un arbol politdmico, incapaz de resolver las
relaciones entre los ‘invertebrados inferiores’ (Fig. 3 C).
Los problemas derivados del empleo de rDNA y
mtDNA han llevado a la conviccion de que la reconstruc-
cion de las relaciones filogenéticas entre clados con diver-
gencias tan profundas como las de los “invertebrados
basales” (aproximadamente mas de 600 millones de aflos)
se podria resolver mds eficientemente comparando genes
nucleares que estén altamente conservados y que pueden
ser claramente identificados como ortélogos. A este fin, al-
gunos autores han explorado familias génicas codificado-
ras de factores de transcripcion y diversas proteinas basicas
para el funcionamiento de la multicelularidad animal, tales
como las proteinas de las principales vias de sefializacién
intercelular, de adhesion, de estrés, de elaboracion de la
matriz intercelular, etc. En la mayoria de los casos se han
encontrado componentes de tales familias génicas en nu-

merosos filos animales (tanto basales como derivados), e
incluso en coanoflagelados y otros opistocontos relativa-
mente emparentados con los metazoos. Tales hallazgos in-
dican que los componentes de diversas familias génicas
que se asumian como ‘innovaciones evolutivas’ de los me-
tazoos son anteriores a la divergencia del metazoo moderno
mas basal, e incluso a la emergencia de la multicelularidad
animal, y carecen de poder explicativo para resolver la fi-
logenia de los ‘invertebrados basales’.

Hasta la fecha, la sefal filogenética mas solida y cohe-
rente parece derivarse de un estudio filogenomico reciente
del grupo de Hervé Philippe en el cual se analizaron se-
cuencias parciales (EST) de 128 genes proteinicos nuclea-
res. En la filogenia inferida, que se muestra notablemente
congruente con la hipoétesis clasica derivada de los datos
morfologicos (Fig. 4A), las esponjas aparecen como el pri-
mer grupo que diverge del tronco de los metazoos, seguido
por los placozoos. Los cnidarios y los ctendforos habrian
surgido posteriormente, pero como una subunidad que se
corresponderia con el concepto clasico de “celentéreos”.
Desde esta perspectiva, los cnidarios y los ctenoforos que-
darian relacionados filogenéticamente al mismo nivel res-
pecto de Bilateria.

Evolucion de los caracteres

Epitelizacion, neuralizacion y otros rasgos derivados
Las esponjas y los placozoos, a diferencia de los cnidarios
y los ctenoforos, no parecen tener células nerviosas ni
musculares, por lo que estos grupos se consideran estruc-
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Figura 2. A: Filogenia de metazoos mas cominmente propuesta por los primeros estudios de DNA ribosémico con suficiente re-
presentatividad de taxones y secuencias. B: Filogenia mas cominmente propuesta por los primeros estudios de DNA ribosémico en
la cual se detecto la relacion parafilética detectada entre las clases del filo Porifera. En ambos arboles el grupo externo “Choanozoa”
representa a las cinco clases que integran este filo (Choanoflagellata, Mesomycetozoea, Ministeriida, Corallochytrea y Cristicddea). C=
D: Diferencias en el patrén de relaciones filogenéticas inferidas en base a genes de las unidades ribosémicas pequenas (C) y grandes
(D). En estos andlisis no se considerd el filo Placozoa, pero se incluyeron Fungi y dos clases de “Choanozoa” como grupo externo.

turalmente mas simples y evolutivamente mas antiguos
que los restantes. No obstante, recientes estudios ultraes-
tructurales estan poniendo de manifiesto la presencia, en
las esponjas y los placozoos, de un mosaico de caracteris-
ticas en donde rasgos simples (que representarian la con-
dicion primitiva de caracteres de los metazoos) coexisten
con otros relativamente complejos (condicion derivada) y
que tradicionalmente se habian asumido como ausentes
del filo. En las esponjas, por ejemplo, no sélo se han ha-
llado membranas basales (Fig. 5 A) y uniones septadas en
algunos epitelios (Fig. 5 B), sino también epitelios larva-
rios de células multiciliadas, células epiteliales larvarias
fotorreceptoras, epitelios capaces de secretar elementos
esqueléticos (Fig. 5 C), etc. Muchos de los caracteres de-
rivados mas sorprendentes se han encontrado en relacion
con el proceso reproductivo de las esponjas, como por
ejemplo la presencia en algunos grupos de espermatozoi-

des altamente modificados provistos de un complejo acro-
somal con perforatorio, cromatina condensada en espiral
y largas raices ciliares estriadas (Fig. 5 D a F). También se
ha descrito un variado patrén de migraciones y reorgani-
zaciones celulares durante la embriogénesis de los diver-
sos grupos de esponjas (Figs. 6 y 7), que se cree que es un
proceso claramente homologo de la gastrulacion de los
restantes animales. Asimismo, en las esponjas y los placo-
z00s hay elementos celulares y compuestos tipicamente
relacionados con los sistemas neuromusculares de los ani-
males superiores. Por ejemplo, diversos tipos celulares de
esponjas muestran una relativa capacidad contractil y con-
tienen miosina o citoesqueletos de filamentos de actina, o
ambos. En algunas de estas células se ha detectado acetil-
colina y colinesterasa. También se ha encontrado seroto-
nina en larvas y juveniles. No obstante, hasta la fecha no
hay ninguna evidencia de que estas sustancias, que operan
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Figura 3. A: Esquema de un arbol de maxima verosimilitud obtenido en el afio 2006 a partir de secuencias de aminoacidos de ge-
nomas mitocondriales completos para varios metazoos basales, entre los cuales sélo una de las tres clases de Porifera proporcioné
datos analizables. Notese también la ausencia de datos analizables para Ctenophora. B: Esquema de un arbol de maxima verosimili-
tud obtenido en el aflo 2007 a partir de secuencias de aminoacidos de genomas mitocondriales completos para varios metazoos ba-
sales en los cuales se incluyeron por primera vez dos esponjas de la clase Hexactinellida. Notese que Hexactinellida aparece como un
clado completamente aislado de los restantes poriferos y hermano de los bilaterados. Persiste la ausencia de datos analizables para
las esponijas de la clase Calcarea y para Ctenophoros. C€: Arbol filogenético mas fiable derivado de un andlisis de la informacién dis-
ponible hasta la fecha sobre la evolucion del mtDNA en Metazoa. Noétese que, a falta de datos para las esponjas calcareas y los cte-
néforos, y sin nuevos métodos de inferencia filogenética, la senal filogenética contenida en el DNA mitocondrial no permite resolver

las relaciones entre los ‘invertebrados basales’.

como neurotransmisores en otros metazoos, intervengan
en procesos de comunicacion intercelular de tipo nervioso
en las esponjas. Se ha demostrado que los epitelios sinci-
tiales de las esponjas hexactinélidas tienen la capacidad
de conducir impulsos eléctricos en ausencia de sinapsis.
Esta conduccion ‘preneural’ es mucho mas lenta que la
que tipicamente se realiza entre las células nerviosas de
otros animales, probablemente porque la transmisién pa-
rece realizarse empleando canales de calcio, como ocurre
en las plantas, y no de sodio, como sucede tipicamente en
las neuronas. Es interesante que algunas células de demos-
ponjas reaccionan modificando las concentraciones de cal-
cio intracelular ante el aminoacido excitante glutamato y
ante agonistas de los receptores metabotropos del gluta-

mato. En estas células se ha clonado una proteina recep-
tora bastante similar al receptor del glutamato metabo-
tropo y al receptor B del acido gamma aminobutirico
(GABA), que son dos neurotransmisores empleados en la
excitacion y la inhibicion neuronal en los animales supe-
riores. En el genoma de las demosponjas también se han
encontrado genes ‘postsinapticos’, similares a los que co-
difican elementos asociados a las membranas celulares si-
napticas en los animales neuralizados. Algunos de estos
genes parecen expresarse en unas células con formas piri-
formes, monociliadas distalmente y con abundancia de ve-
siculas proximalmente, que aparecen en el epitelio larvario
y que podrian ser precursores evolutivos de las neuronas
o de células neurosensoriales.



Una situacion similar a la de las esponjas se da en
Placozoa, que también carecen de células musculares y
nerviosas, pero en los que se ha revelado mediante inmu-
nomarcado que algunas células aun sin identificar situadas
cerca del margen del cuerpo contienen amida RF, un neu-
ropéptido caracteristico de las células nerviosas en otros
animales. Ademas, la secuenciacion del genoma completo
de T. adhaerens ha revelado que hay varios genes en los
placozoos ortologos de los que se expresan en los eume-
tazoos durante la formacion del sistema nervioso (7rox2,
Pax-B) y del sistema neuroendocrino (familia POU).
A pesar de la reducida diversidad celular que caracteriza
a los placozoos, su genoma también contiene un amplio
grupo de factores de transcripcion que se creian especifi-
cos de los eumetazoos, varios de ellos implicados en la di-
ferenciacion celular, la especializacion celular durante el
desarrollo embrionario, la gastrulacion y la determinacion
temprana de una linea celular germinal.

En contraste con las esponjas y los placozoos, los cni-
darios y los ctendforos presentan epitelios relativamente
complejos y sistemas neuronales patentes. En Cnidaria el
sistema nervioso es subepitelial, formado por redes de
neuronas que pueden condensarse en ciertos puntos for-
mando anillos y ganglios. Las neuronas también se pueden
fusionar para formar neurosincitios. Las uniones interneu-
ronales y neuromusculares estan provistas de uniones gap
que establecen sinapsis eléctricas ademas de las quimicas
mediadas por neurotransmisores. No obstante, los canales
gap no estan formados por conexinas como en los meta-
Z00s superiores, sino por inexinas, tipicas de los inverte-
brados. Las sinapsis quimicas interneuronales estan
mediadas por la amida RF, la serotonina y la noradrena-
lina, y pueden ser tanto de tipo bidireccional como unidi-
reccional, siendo este ultimo modelo tipico de los
metazoos superiores. También se ha detectado aceltico-
lina en el grupo, pero no en relacion con la sinapsis. La
complejidad estructural es atin mayor en el caso de Cteno-
phora, lo que tradicionalmente ha llevado a considerarlos,
desde el punto de vista morfoldgico, como grupo hermano
de Bilateria (Fig. 1). En los ctendforos, entre el epitelio
externo (ectodermo) y el gastrico (endodermo), ambos ca-
racterizados por uniones intercelulares especiales (septa-
das y gap) y membrana basal, se localiza una mesoglea
con células musculares organizadas en una musculatura
parietal subyacente a los epitelios. También hay fascicu-
los de células musculares estriadas sincitiales embutidos
en la mesoglea. Una red poligonal de neuronas inerva los
epitelios, los peines ciliares de la superficie del cuerpo y
las células musculares de la mesoglea, y conecta con un
ganglio apical situado inmediatamente debajo de un or-
gano sensorial de tipo estatocisto. Las células nerviosas
son de tipo primitivo (isopolar), en las cuales cualquier
parte de la membrana puede establecer sinapsis con otra
neurona o un efector. Aunque se ha detectado amida RF,
las sinapsis parecen funcionar fundamentalmente con
acetilcolina, como ocurre tipicamente en los triblasticos.
También se han observado uniones interneuronales y neu-
romusculares de tipo gap.

En relacion con la ‘sensorializacion’, hasta la fecha no
se han detectado células sensoriales en los placozoos ni
en las esponjas adultas, pero las larvas de algunas demos-
ponjas poseen células fotorreceptoras interconectadas por
puentes citoplasmicos y organizadas en una estructura
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Figura 4. A: Resumen de las relaciones filogenéticas entre los
‘invertebrados basales’ inferidas de un estudio filogenémico ba-
sado en datos de 128 genes nucleares y una importante repre-
sentacion de especies en cada uno los filos de invertebrados im-
plicados. B: Resumen de las relaciones filogenéticas de un filo
Porifera (POR) con estructura parafilética y los restantes meta-
zoos basales, tal como se proponen desde un analisis bayesiano
y de maxima verosimilitud de genes nucleares constitutivos
(housekeeping).

supracelular anular equivalente a un 6rgano fotorreceptor
larvario (Fig. 7 F). Resulta interesante puntualizar que
aunque las Uinicas células sensoriales conocidas en el filo
Porifera son estos fotorreceptores larvarios, tanto larvas
como adultos presentan reacciones de movimiento en res-
puesta a estimulos ambientales diferentes de la luz, tales
como el contacto con presas (en las esponjas carnivoras),
el contacto con congéneres, la falta de alimento, el exceso
de sedimentacion, la presencia de corriente, las caracte-
risticas fisicoquimicas de los sustratos con que contactan,
etc. También es sorprendente que se hayan descrito res-
puestas fototacticas en los placozoos en ausencia de célu-
las fotosensibles conocidas. Los cnidarios y los ctendforos
son sensorialmente mas complejos, ya que poseen células
sensoriales que se organizan en 6rganos fotorreceptores y
estatocistos, generalmente inervados por los plexos ner-
viosos subepiteliales o por derivaciones de los ganglios.
La presencia en Porifera y Placozoa de estructuras,
compuestos y genes relacionados con la formacion de epi-
telios, el sistema nervioso y otros rasgos derivados, ha sido
mayoritariamente interpretada como una evidencia de que
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Figura 5. A: Epitelio de coanocitos (ch) de la demosponja homoscleroférida Corticium candelabrum, donde se observa una membrana
basal subepitelial. Notese que los coanocitos, cortados longitudinalmente, muestran su ntcleo (n), el cilio (c) y el collar de microve-
llosidades (mv). B: Detalle del epitelio de la larva de C. candelabrum, donde se aprecia un oscurecimiento de la membrana plasmatica
(mp) en la zona de contacto entre dos células epiteliales adyacentes. Notese que el espacio intercelular en la zona de contacto entre
las membranas contiene material en forma de septos (st). Los epitelios externos septados se habian considerado tradicionalmenteuna
adquisicion evolutiva posterior a la aparicion de los poriferos (Fig. I). €z Vista de las células del epitelio (ce) externo de un adulto de
C. candelabrum, donde se observan espiculas intraepiteliales (ei). D=F: Detalles de un espermatozoide (D=E) y de una espermatida
(F) de la demosponja Crambe crambe. Notese que un flagelo (f) con su cuerpo basal (cb) se inserta en la zona anterior del esperma-
tozoide, junto al complejo acrosomal (ac). El complejo acrosomal consta de un acrosoma (a) y un perforatorio (pr). El nicleo (n) es
alargado y junto a la membrana nuclear (mn) corren largas raices ciliares estriadas (rc). La cromatina esta condensada en espiral en el
espermatozoide maduro (D), y es granular (cr) en el estado previo de espermatida. El acrosoma con perforatorio y la compactacion
helicoidal de la cromatina se habian considerado tradicionalmente adquisiciones evolutivas posteriores a la aparicion de poriferos, pla-

cozoos Yy cnidarios (F).

algunos de los “utensilios’ basicos de la ‘epitelizacion’, la
‘neuralizacion’ y el funcionamiento multicelular de los eu-
metazoos ya estaban presentes en estados evolutivos ante-
riores, en los cuales se empleaban para otros fines. De otro
modo, resultaria muy complicado explicar como las es-
ponjas y los placoozoos, que carecen de sistema nervioso,
presentan en sus genomas genes ortélogos de los que co-
difican proteinas postsinapticas y componentes de vias de
sefializacion que tipicamente participan en el ensamblado
de circuitos neuronales en los animales superiores. Alter-
nativamente se ha sugerido que, en el caso de Placozoa,
estos componentes genémicos del sistema nervioso po-
drian ser restos de un proceso de simplificacion morfolo-
gica secundaria desde un verdadero estado eumetazoo, o
bien estar codificando mecanismos que so6lo estan opera-
tivos en estados del ciclo vital que aun se desconocen.
También se ha propuesto la posibilidad de que al menos
una parte de la simplicidad citologica y arquitectural de

las esponjas pudiera derivar de procesos de simplificacion
secundaria.

Genética del desarrollo embrionario

La embriogénesis, un proceso ausente previamente,
emerge como una indiscutible innovacion de los meta-
z0o0s. Los estudios realizados en Bilateria han demostrado
que los genes de numerosas vias de sefializacion y de fac-
tores de transcripcion que conforman las redes regulatorias
de la expresion de los genes del desarrollo embrionario
estan bien conservados y son de ortologia facilmente iden-
tificable, por lo que podrian resultar de utilidad a la hora
de inferir el patron de relaciones entre los ‘invertebrados
inferiores’. En las esponjas, los placozoos y los cnidarios,
se han descrito recientemente ortdlogos (totales o parcia-
les) de genes que originalmente se creian exclusivos de
Bilateria (por ejemplo, hélice-bucle-hélice, Mef2, Fox,
Sox, T-box, ETS, RE/NF-xB, bZIP, Smad, y varias cla-
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Figura 6. Esquema de los diferentes tipos de reorganizaciones celulares detectadas durante el desarrollo embrionario en los diver-
sos ordenes taxondmicos de las tres clases de esponjas (Demospongiae, Calcarea y Hexactinellida). Las reorganizaciones embriona-
rias descritas se proponen como equivalentes de los principales tipos de gastrulacion (nomenclatura en negrita) conocidos en los res-
tantes animales.



Cap. 16, Metazoos

Figura 7. A-E: Secciones histolégicas donde se observa la gastrulacién de un embridn de esponja homoscleroférida en el cual una
morula sélida (esteroblastula) se convierte en una blastula hueca (celoblastula), mediante un proceso de migracién de los blasto-
meros interiores hacia la periferia del embrion para formar una cavidad interna o blastocele (cc), tal y como se esquematiza en la
Figura 6. F: Parte posterior de una larva de la demosponja Ircinia oros en la cual se muestra el conjunto de células fotorreceptoras (cf)
pigmentadas y organizadas en un érgano fotorreceptor anular que controla el movimiento de los cilios larvarios del polo posterior
(ci) en funcién de la iluminacion, y que sirve de timén a la larva. La barra de escala representa una longitud de 100 pm .

ses de genes homeobox, incluyendo ANTP, Prd-like, Pax,
POU, LIM-HD, Six y TALE), y estos hallazgos sugieren
que muchos de los mecanismos que se activan durante el
desarrollo de los animales bilaterados para producir la re-
querida diversidad celular y establecer los principales ejes
de la arquitectura corporal estaban ya presentes en el ge-
noma del ultimo antepasado comtin de los metazoos.
Algunos trabajos que han explorado la sefial filoge-
nética contenida en cuatro subclases de genes homeobox
de la clase Antennapedia (ANTP), tales como los genes
Hox, Parahox, EHGbox y NK, que contribuyen de modo
decisivo a establecer la organizacion principal del cuerpo
en los animales triblasticos (Bilateria), indican que estas
subclases de genes parecen haber surgido evolutivamente
en los metazoos por procesos de cis-duplicacion. En con-
sonancia con el patron observado en otras superfamilias
de genes, el contenido de genes homeobox en la tinica es-
ponja cuyo genoma completo se conoce (4. queenslan-
dica) es notablemente inferior a los descritos en Cnidaria
y Bilateria. La esponja posee genes NK, pero no genes
Hox, Parahox ni EHGbox. El grupo NK, que ya se habia
detectado con anterioridad en otras esponjas, forma un
paquete de cinco genes con una organizacion similar a la
que se observa en los triblasticos, lo que sugiere que tal
paquete génico debia estar presente en el antepasado de

los metazoos antes de la divergencia de Porifera, mientras
que los genes Hox (presentes en los cnidarios y los placo-
z00s, pero ausentes en las esponjas y los ctendforos)
habrian surgido posteriormente en la evolucion de los me-
tazoos inferiores. Seglin esta interpretacion, el pequeiio
numero de genes Hox y NK presentes en Placozoa re-
presentaria un estado inicial en la complicacion del sis-
tema homeobox ocurrida tras la divergencia de las
esponjas. No obstante, algunos recientes analisis en base
tanto a genomas mitocondriales completos como a apro-
ximaciones filogendomicas sugieren (no sin controversia)
que los placozoa podrian estar en la base de los meta-
z00s, y haber surgido antes de la divergencia entre Pori-
fera y los restantes animales (Fig. 3 A y B). Si esto fuera
asi, la ausencia de genes Hox en las esponjas y los cte-
noéforos tendria que explicarse como una pérdida secun-
daria, ya que al menos un gen Hox deberia estar presente
en el metazoo ancestral para poder explicar la presencia
de genes Hox en los placozoos actuales. Es interesante
destacar que los datos disponibles para Cnidaria y Eu-
metazoa sugieren que el metazoo inmediatamente ances-
tral a la divergencia entre estos dos filos deberia contar
con una dotacion de 56 a 58 genes homeobox. Sin em-
bargo, la dotacion encontrada en la Ginica esponja secuen-
ciada hasta la fecha, con sélo 31 genes, supone menos



de la mitad de tal prediccion. Por ello, algunos autores
han propuesto que este escaso numero de genes podria
haber resultado de una pérdida de varios genes de la fa-
milia NK y al menos uno de la Hox.

También se ha demostrado recientemente que ort6lo-
gos de varios otros factores de transcripcion que operan en
Bilateria (Pax, PO, LIM-HD Sox, receptor nuclear, For-
khead, T-box, Mef2 y ETS) se expresan durante la embrio-
génesis de la demosponja A. queenslandica, en adicioén a
los genes ANTP. Un analisis filogenético detallado de la
superfamilia génica hélice-bucle-hélice, presente también
en los hongos y las plantas aunque no con funciones de
control embrionario, ha revelado que la mayoria de los
genes presentes en Bilateria cuentan con ortélogos en Cni-
daria, mientras que solo unas pocas familias estan presen-
tes en la esponja A. queenslandica; los ctenoforos y los
placozoos no han sido estudiados. De nuevo, el numero de
genes de esta superfamilia que aparecen en la esponja es
notablemente menor que el esperado, segun los datos dis-
ponibles de Cnidaria. Los cnidarios, o al menos algunos de
los antozoos mejor estudiados, como Nematostella vecten-
sis, no son organismos sencillos desde el punto de vista de
la regulacion del desarrollo embrionario. El contenido gé-
nico de factores de transcripcion de N. vectensis (Cnida-
ria) es muy similar al de Bilateria, y entre dos y tres veces
mayor que el conocido para las esponjas (4. queenslan-
dica) y los placozoos (7. adherens). El antozoo N. vecten-
sis posee entre 130 y 139 genes homeobox, incluyendo
siete genes Hox, 14 Sox, 15 Fox, 12 WNT, 6 TGF-b y nu-
merosos antagonistas de éstos. Para varias familias géni-
cas, Nematostella presenta mas genes que los que poseen
otros invertebrados notablemente mas sofisticados, tales
como el insecto Drosophila melanogaster o el nematodo
Caenorhabditis elegans.

Por tanto, a falta de informacion suficiente sobre los
placozoos, los ctenoforos y varias clases de Porifera, re-
sulta muy complicado retrazar el posible camino evolutivo
que las familias génicas implicadas en el control del des-
arrollo embrionario han realizado en los ‘invertebrados
basales’. Ademas, hay argumentos razonables que no per-
miten descartar la hipétesis de que algunos grupos (Pori-
fera, Placozoa) podrian haber experimentado un extenso
proceso de simplificacion génica en sus origenes, mientras
que otros (Cnidaria) podrian haber tenido una expansion.

Tendencias evolutivas

El salto a la multicelularidad animal

Varias fuentes de datos sugieren que el metazoo ancestral
y los coanoflagelados actuales (una de las cinco clases de
organismos unicelulares del filo Choanozoa) derivaron de
un antepasado comun. Esta relacion filogenética entre co-
anoflagelados y metazoos, que inicialmente fue formulada
basandose en el extraordinario parecido en la citologia de
coanoflagelados y coanocitos de esponjas (Fig. 5 A), es la
mas aceptada en la actualidad, aunque se han propuesto
varias alternativas de menor aceptacion (que no se comen-
tan en este capitulo).

La comparacion del genoma mitocondrial del coano-
flagelado Monosiga brevicollis con los que se conocen de
esponjas, placozoos y cnidarios indica que la adquisicion
de la multicelularidad animal implic6 un proceso de com-
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pactacion del genoma mitocondrial (Fig. 3 C), con una
drastica reduccion de intrones y regiones intergénicas no
codificadoras, asi como una pérdida de unos 10 genes con
respecto al promedio del nimero presente en los animales
no bilaterados. El mtDNA de M. brevicollis tiene un ta-
mafio de 76,7 Kbp (unas 3,8 veces el promedio en Pori-
fera) y contiene 1,5 veces mas genes que el promedio en
los metazoos, codifica moléculas de rRNA y tRNA poco
modificadas y similares a las de bacterias, y emplea un co-
digo genético s6lo minimamente modificado. La informa-
cion disponible hasta la fecha indica que el mtDNA de los
coanoflagelados carece de un conjunto de inserciones o
deleciones (indels) en diferentes genes codificadores de
proteinas que, por el contrario, aparece bien conservado
en los principales grupos de metazoos. La ausencia en los
coanoflagelados de estos indels caracteristicos de los me-
tazoos (Fig. 3 C), junto con la ausencia del gen ATP9
(hasta la fecha s6lo conocido en Porifera), excluye la po-
sibilidad de que los coanoflagelados puedan ser interpre-
tados como esponjas reducidas al estado unicelular por un
proceso de simplificacion secundaria.

La secuenciacion del genoma nuclear completo de los
coanoflagelados han puesto de manifiesto que el salto a la
multicelularidad animal implicé diversas modificaciones
genéticas con respecto al estado unicelular inicial, y son
especialmente destacables dos aspectos: 1) la aparicion de
nuevos y mas complejos sistemas de regulacion de la ex-
presion génica (por ejemplo, nuevas familias de factores
de transcripcion, micro-RNA, etc.) que, controlando en el
tiempo y en el espacio la expresion de genes que codifican
directamente caracteristicas fenotipicas, permiten que cé-
lulas con idénticos genotipos desarrollen diferentes carac-
teristicas y se especialicen para formar tejidos; y 2) la
aparicion de nuevos mecanismos de adhesion y comunica-
cion intercelular (por ejemplo, proteinas de adhesion, nue-
vas vias de sefializacion intercelular, etc.) que permiten
mejorar launion fisica y la delimitacion de un medio inter-
celular interno, asi como la coordinacion entre las células
de un tejido y la integracion funcional de los diferentes te-
jidos. Sorprendentemente, parte del material génico que
permitio tales innovaciones en los metazoos estaba ya dis-
ponible en el genoma del antepasado comun de los meta-
zoos y los coanoflagelados modernos. EI tnico
coanoflagelado secuenciado hasta la fecha (M. brevicollis)
posee un genoma de 49,6 Mb, es decir, del orden de 10
pb menor que el de los ‘invertebrados basales’. Se trata de
un genoma relativamente rico en genes (9200) e intrones,
que a pesar de pertenecer a un organismo unicelular codi-
fica un sorprendente arsenal de dominios proteinicos re-
lacionados con la adhesion celular y la elaboracion del
medio intercelular en los animales. Sin embargo, apenas
codifica elementos de las principales vias de sefializacion
intercelular conocidas en los animales (con excepcion de
las tirosina quinasa). En el genoma de los coanoflagelados
tampoco se han encontrado micro-RNA ni componentes
relevantes de los diversos factores de transcripcion que
conforman el entramado regulador del desarrollo
embrionario en los animales. Es interesante destacar que
los placozoos también parecen carecer de micro-RNA (en-
cargados de controlar la represion postrasnscripcional de
los mRNA), mientras que tales moléculas reguladoras, que
se suponen un avance evolutivo, aparecen en Porifera y
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Cnidaria. La ausencia de micro-RNA en Placozoa podria
ser el resultado de una pérdida secundaria, similar a la que
se ha propuesto para otros componentes de su genoma.

En el estado actual de conocimiento resulta dificil de-
cidir si el antepasado comun de los coanoflagelados y los
metazoos carecia realmente de los componentes necesa-
rios para una incipiente sefializacion intercelular y una re-
gulacion de la transcripcion, o si estos elementos estaban
presentes en el origen y se perdieron secundariamente en
los coanoflagelados modernos. En conjunto, la informa-
cion disponible sugiere que la puesta en marcha de los sis-
temas génicos (nucleares y mitocondriales) que facilitaron
el establecimiento de la multicelularidad en los animales
implicé probablemente una diversidad de procesos en el
material génico preexistente que afectd de modo diferente
a diversas regiones del genoma, incluyendo expansiones
génicas (duplicaciones, etc.) en unos casos y compacta-
ciones en otros. Parece que se dieron, ademas, procesos
de creacion de nuevos genes. Sin embargo, permanecen
sin aclararse tanto los mecanismos de ‘invencion’ de nue-
vos genes como los que facilitaron la integracion de éstos
en la creciente red de sistemas de sefializacion y de regu-
lacion transcripcional que caracterizo a la emergencia de
la multicelularidad animal.

El salto del metazoo ancestral a los metazoos
basales modernos

Para poder entender la transicion entre el metazoo ances-
tral y el grupo mas basal de los metazoos modernos es ne-
cesario resolver definitivamente cual es el grupo basal de
los metazoos: ¢las esponjas o los placozoos? Este punto
sigue debatiéndose debido a que la sefial filogenética del
genoma mitocondrial y otros caracteres (por ejemplo, la
ausencia de micro-RNA, la ausencia de matriz extracelu-
lar en la mesoglea, la reducida diversidad celular, etc.)
apoyan una posicion de los placozoos en la base del arbol
de los metazoos, previamente a la divergencia entre las es-
ponjas y los restantes animales (Fig. 3). Con tal esquema
evolutivo resultaria complicado explicar como el antepa-
sado comin de los coanoflagelados y los metazoos, que
se supone provisto de células coanocitarias, habria podido
dar lugar a los placozoos, que carecen de células tipo co-
anocito. Para explicar la distribucion de este caracter (pre-
sencia/ausencia de células de tipo coanocito) en el arbol
filogenético habria que proponer pérdidas paralelas inde-
pendientes del caracter en los placozoos y en otros grupos
de invertebrados de divergencia posterior a las esponjas, o
alternativamente asumir la pérdida en el metazoo ancestral
y una reaparicion de las células coanocitarias en la base
de la rama evolutiva de las esponjas. Tales esquemas re-
sultan muy poco parsimoniosos. Ademas, si los placozoos
fueran basales, el metazoo ancestral podria proponerse
bajo la teoria de la placula, es decir, como un predador
reptante, microfago, carente de coanocitos, pero provisto
de células digestivas y nerviosas.

No obstante, la secuenciacion del genoma nuclear
completo de Trichoplax adhaerens contradice la senal fi-
logenética del genoma mitocondrial y apoya la idea de que
los placozoos divergieron con posterioridad a las esponjas.
Si las esponjas, y no los placozoos, estuvieran en la base
del arbol de los metazoos, la distribucion del caracter “cé-
lulas coanocitarias’ se explicaria mediante una sencilla

continuidad del caracter en Porifera y una tnica pérdida
posterior en el tronco de los metazoos. No obstante, una
reconstruccion fiable de la filogenia dentro de Porifera,
que en la actualidad aun no se ha conseguido (Figs. 2 B,
3 B, 4 By 8), es un requisito fundamental para refinar la
inferencia de las caracteristicas del metazoo ancestral y de
coémo se pudo producir la pérdida de los coanocitos en el
tronco de los metazoos. En la actualidad hay un intenso
debate sobre si las esponjas son un grupo monofilético,
parafilético o polifilético. Dadas las enormes diferencias
entre las esponjas de la clase Hexactinellida y las de la
clase Demospongiae en cuanto a la organizacion y el con-
tenido del genoma mitocondrial, la practica totalidad de
los analisis basados en el mtDNA muestran a las esponjas
como un grupo polifilético, en el cual las hexactinélidas
serian el clado hermano de Bilateria (Fig. 3 B). Incluso a
falta de datos mitocondriales para la esponjas de la clase
Calcarea, la propuesta de polifilia del mtDNA resulta muy
poco convincente, debido a la existencia en las esponjas de
varias solidas sinapomorfias morfologicas y moleculares
(incluyendo el gen mitocondrial atp9), que practicamente
descartan la posibilidad de una polifilia. Mas problemati-
cas son las propuestas realizadas basandose en algunos
analisis de rDNA y de algunas familias de genes constitu-
tivos (housekeeping), en los cuales se sugiere que las es-
ponjas podrian ser un grupo parafilético (Figs. 2 By 4 B)
con la clase Calcarea y un orden desgajado de la clase De-
mospongiae (orden Homosclerophorida), y estar mas rela-
cionados con otros ‘invertebrados basales’ que con las
restantes esponjas. En la actualidad, la evidencia molecu-
lar y citologica en favor de la idea de que las esponjas ho-
moscleroféridas podrian representar una cuarta ‘clase’
taxonomica dentro del filo Porifera (Fig. 4b, 8A) es cada
vez mayor.

El salto del estado diblastico al triblastico

Desde el punto de vista del mtDNA, el origen de los Bila-
teria se corresponde con una notable reorganizacion del ge-
noma mitocondrial de sus predecesores (los ‘invertebrados
basales”), que ha implicado multiples cambios en el codigo
genético, pérdida de genes tRNA, algunas innovaciones
genéticas y una aceleracion de la tasa de evolucion de
secuencia.

No obstante, los resultados de algunos estudios de ex-
presion génica han debilitado el concepto tradicional de
organismo diblastico, planteando serias dudas sobre si los
cnidarios y los ctendforos tienen o no las células homolo-
gas del mesodermo que caracterizan a los Bilateria (tri-
blasticos). El estado medusa de algunos cnidarios posee
células de musculo liso y estriado, formadas a partir de
una pequefia masa celular (entocoddn) que se diferencia
del ectodermo durante la embriogénesis. Durante la dife-
renciacion de estas células musculares en la fase medusa
del hidrozoo Podocoryne se ha detectado la expresion de
genes ortologos de las familias Brachyury, Mef2 y
snail/slug, asi como de un homologo de MyoD. La expre-
sion de estos genes, tipicamente asociada a la formacion
de derivados mesodérmicos en los organismos triblasti-
cos, sugiere homologia entre los cnidarios y los triblasti-
cos en la construccion del sistema muscular, que es un
tejido tipicamente mesodérmico. Del mismo modo, los
ctenoforos presentan no sélo células epiteliomusculares,
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Figura 8. Filogenias moleculares de esponjas. A: Topologia resumen de las relaciones mas probables entre los 6rdenes de espon-
jas de la clase Demospongiae. Notese que el controvertido y presuntamente polifilético taxon “Lithistida” raramente se ha incluido
en filogenias moleculares. La posicion de los Homosclerophorida que se indica en el arbol es la inferida basandose en el DNA mito-
condrial, pero cuando se utilizan otras fuentes de datos (DNA ribosémico o algunas familias de genes nucleares), este grupo queda
situado fuera de la clase Demospongiae y relativamente emparentado con la clase Calcarea, pudiendo constituir una cuarta clase den-
tro del filo Porifera. B: Resumen de las relaciones filogenéticas entre los principales grupos de esponjas de la clase Hexactinellida, in-
feridas mediante analisis de DNA ribosomico. Notese que las dificultades para recolectar esponjas de esta clase, que tipicamente apa-
recen en habitats batiales y abisales, han favorecido que en los analisis filogenéticos nunca se hayan incluido representantes de varios
ordenes. C: Las filogenias moleculares de esponjas de la clase Calcarea todavia estan muy poco desarrolladas. El principal problema
consiste en que, mientras las subclases (Calcinea y Calcaronea) encuentran notable apoyo molecular, la mayoria de los ordenes taxo-
némicos tradicionales son reconocidos como unidades polifiléticas por los estudios de DNA ribosémico.

sino verdaderas células musculares que parecen formarse
a partir de micromeros diferenciados del ectodermo du-
rante la gastrulacion, en un proceso similar al que se co-
noce en muchos triblasticos. Estos hallazgos recientes han
demostrado que los elementos basicos de la triploblastia
habrian entrado en funcionamiento previamente a la apa-
ricion de los animales triblasticos. Incluso algunos autores
han propuesto que el estado medusa de numerosos cnida-
rios y los ctendforos podrian ser en realidad organismos
triblasticos. Sin embargo, en tejidos de ctendforos de na-
turaleza presuntamente mesodérmica no se ha detectado
la expresion de genes NKL, tipicamente asociados con el
desarrollo del mesodermo y el neuroectodermo en los tri-
blasticos. Esta falta de expresion podria indicar tanto la
ausencia de un verdadero mesodermo como la existencia
de un mesodermo que no seria estrictamente homologo
del de los restantes animales.

La expresion de otras familias de genes, tales como el
sistema decapentapléjico (dpp) implicado en la especifi-
cacion del eje dorso-ventral del cuerpo en los invertebra-
dos superiores y los vertebrados, también sugiere que la
frontera entre la organizacion diblastica y triblastica es
relativamente difusa. Durante la embriogénesis del cni-
dario Acropora se expresa un gen de esta familia en la
hoja ectodérmica cerca del extremo en que se abre el
blastoporo (orificio que se forma por invaginacion del
epitelio de la blastula para originar el endodermo diges-
tivo del embrion y sirve de boca embrionaria, convirtién-

dose posteriormente en la boca del polipo adulto). Este
hecho sugiere que el origen de la simetria bilateral podria
anteceder a la divergencia entre Cnidaria y Bilateria. Al-
gunos estudios de expresidon génica en Cnidaria y Cte-
nophora han sugerido también una posible homologia
entre el eje oral-aboral de “Radiata” y el dorso-ventral
de Bilateria.

Relojes moleculares frente a registro fosil

Varias estimaciones independientes basadas en tasas ca-
libradas de divergencia de secuencias moleculares sugie-
ren, no sin controversia, que el origen de los metazoos no
seria posterior a 1200 millones de afios, mientras que
la aparicion de los Bilateria se data, con importantes
desavenencias entre autores y métodos empleados, entre
los 1200 y los 600 millones de afios. Segtn diversos
autores, los restos de los metazoos mas antiguos estan
representados por esponjas, bien fosiles moleculares co-
rrespondientes a esteroles de 30 carbonos que atestiguan
que algun miembro de las demosponjas podria haber es-
tado presente hace 630 millones de afios, bien espiculas
de demosponjas datadas en torno a 580 a 599 millones de
aflos, o bien restos inequivocamente atribuibles a una es-
ponja hexactinélida descrita como Paleophragmodictya
reticulata y con una edad estimada entre 650 y 543 mi-
llones de anos. Por tanto, los eventos evolutivos ocurri-
dos en los aproximadamente 600 millones de afios
transcurridos entre el supuesto origen de los metazoos y
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los primeros restos de esponjas permanecen sin registro
fosil. No obstante, algunos autores han descrito, no sin
controversia, que durante tal periodo no solo hay rastros
de metazoos fosiles, sino que éstos corresponden a or-
ganismos arquitecturalmente mas complejos que las
esponjas. Por ejemplo, se han descrito restos fosiles
constituidos por un estolon de hasta 30 cm de longitud
sobre el que se disponen regularmente conos que podrian
haber albergado zooides. Estos fosiles, abundantes en el
oeste de Australia, en China y en Montana (Estados Uni-
dos) en rocas siliciclasticas de una antigiiedad de 1500
millones de afios, originalmente se interpretaron como el
primer metazoo colonial bentonico (Horodyskia monili-
formis), aunque también han sido reinterpretados por
otros autores como posibles “protistas” coloniales rela-
cionados con los foraminiferos. Asimismo, en estratos
de yacimientos rusos datados en 1000 millones de afios
se han recolectado 80 fosiles de 6 cm de largo y 2,5 cm
de diametro provistos de marcas de segmentacion. Tales
restos fueron interpretados en principio como un antepa-
sado de los anélidos (Parmia), pero algunos autores han
sugerido que podrian corresponder a “algas”. En general,
la mayoria de los fosiles neoproterozoicos (mas de 540
millones de afios) son huellas o moldes bastante senci-
llos, que en todos los casos resultan dificiles de interpre-
tar sin recurrir a especulaciones que frecuentemente dan
lugar a intensos debates cientificos.

La formaciéon de fosforitas de Doushantou (sur de
China), datada entre 580 y 599 millones de afios, donde
los fosiles neoproterozoicos se han preservado con sumo
detalle, tampoco ha facilitado la inferencia del patron evo-
lutivo de los animales basales. En estratos de practica-
mente idéntica edad han aparecido los restos de espiculas
de demosponjas mas antiguos conocidos, pero también
embriones y huevos fosilizados que podrian pertenecer a
cnidarios y organismos triblasticos, asi como restos de
Vernanimalcula guizhouena, probablemente el primer or-
ganismo bilaterado conocido. Estos tltimos restos consis-
ten en 10 fosiles de entre 100 y 200 pm de tamafio que
parecen pertenecer a un organismo con organizacion tri-
blastica, provisto de celoma, tubo digestivo, ano y pares de
fosas que podrian albergar 6rganos sensoriales alrededor
de una boca. El hallazgo de estos minusculos triblasticos
sugiere que la radiacion inicial de los invertebrados basa-
les se podria haber producido antes de que éstos alcanza-
ran siquiera un tamafio macroscopico.

No obstante, algunos autores han sugerido la posibili-
dad de que los restos interpretados como embriones de
cnidarios y triblasticos fueran en realidad bacterias colo-
niales del azufre del tipo Thiomargarita. También se ha
sugerido que las huellas de 6rganos que indican simetria
bilateral en V. guizhouena podrian ser en realidad marcas
artificiales formadas durante el proceso de fosilizacion. Si
se descartan los restos de cnidarios y triblasticos del yaci-
miento de Doushantou, la secuencia posterior de restos de
metazoos seria: 1) un organismo globular pedunculado da-
tado entre 550 y 543 millones de afios e interpretado como
cnidario (Namacalathus hermanastes); 2) restos de ‘ven-
dobiontes’, organismos en forma de hojas y provistos de
unas ramas ciliadas que parecen representar la forma an-
cestral de los peines ciliares de los ctendforos, datados en

el cambrico inferior; y 3) rastros de desplazamiento de ani-
males bilaterados datados siempre con posterioridad a 555
millones de afios. Bajo esta interpretacion, el registro fosil
apoyaria que los primeros metazoos con restos fosiles fue-
ron las esponjas y posteriormente habrian aparecido, de
modo secuencial, los cnidarios, los ctenéforos y los bila-
terados.

Biogeografia y biodiversidad

La idea mas aceptada es que los metazoos vivos (no fosi-
les) se distribuyen entre 35 y 37 filos, segn los autores.
Ademas, hay diversas propuestas para subdividir filos que
podrian ser polifiléticos (Bryozoa, Platyhelminthes, etc.) o
fusionar otros que son afines. Por ejemplo, los acantocéfa-
los pueden ser considerados un filo independiente o
incluido en Rotifera; los pterobranquios y los enteropneus-
tos pueden considerarse filos separados o incluirse en He-
michordata. Asimismo, hay diversos filos con escasos
representantes y pobremente estudiados, tales como gna-
tostomulidos, ciclidforos, xenoturbellarios, micrognato-
700s, etc., cuya consideracion como filos independientes
puede cambiar en funcidn del resultado de estudios futuros.

En la actualidad, el numero de especies de metazoos
vivos (no fosiles) catalogadas es de unas 1 162 000, de las
cuales mas de un millon (aproximadamente el 86%) son
artropodos. Los cordados (= vertebrados, ascidias, anfio-
x0s, etc.) estan representados por sélo unas 45 000 espe-
cies (3,8 %). Ademas, esta escasa representatividad de los
cordados esta sobrestimada, ya que para muchos filos de
invertebrados hay una notable diferencia entre el numero
de especies catalogadas hasta la fecha y las que realmente
existen. Los nematodos constituyen uno de los casos en
que la diferencia entre lo catalogado y lo existente es mas
notable: cuentan con unas 15 000 especies descritas y se
estima que unas 100 000 atn estan por describir.

Los metazoos probablemente tuvieron un origen ma-
rino y, de modo similar, los cuatro grupos de metazoos mas
basales (Porifera, Placozoa, Cnidaria y Ctenofora) también
parecen haber surgido en el océano. Sélo Porifera y Cnida-
ria cuentan con representantes de agua dulce, pero en
ambos casos éstos estan representados por s6lo unos pocos
géneros y un registro fosil que sugiere una colonizacion de
las aguas continentales a partir de formas marinas ancestra-
les. Los metazoos, tras su radiacion, han colonizado prac-
ticamente todos los habitats del planeta, desde las
profundidades marinas abisales hasta las grandes cumbres
y desde las latitudes ecuatoriales a las polares. Algunos
grupos o especies han experimentando adaptaciones sor-
prendentes que les han permitido vivir en habitats extre-
mos, tales como granulos de polvo atmosférico, cuevas y
simas sin intercambio sustancial con el medio externo, sur-
gencias termales de agua dulce, surgencias hidrotermales
marinas, chimeneas de metano y azufre en la corteza oce-
dnica, asi como en condiciéon de pardsitos de otros
metazoos o de plantas. Algunas especies de diversos gru-
pos, como tardigrados, peces actinopterigios, anfibios, etc.,
incluso han desarrollado la capacidad de criptobiosis, sus-
pendiendo temporalmente los procesos metabodlicos
cuando las condiciones medioambientales llegan a ser ex-
tremas.



Diferenciacion y especiacion

Los patrones de diferenciacion y especiacion son muy di-
ferentes en los cuatro grupos de ‘invertebrados basales’,
como atestigua la diversidad conocida para cada uno de
los grupos: Porifera con unas 7000 especies vivas, Placo-
zoa con solo dos, Cnidarios con unas 10 000 y ctendforos
con unas 80. Se desconoce si tales divergencias en la di-
versidad entre grupos de deben a diferencias en el efecto
de los procesos de extincion o a distintas tasas de especia-
cion intragrupo. En todos los grupos, excepto en los pla-
cozoos, se conocen linajes extintos. En el caso de las
esponjas, el proceso de extincion mas reciente parece de-
rivarse de la expansion de las diatomeas durante el creta-
cico. Las diatomeas son unos avidos consumidores de
silicato marino, cuya expansion en las aguas superficiales
del océano conllevo la extincion de numerosas esponjas,
que también requieren este nutriente para elaborar sus es-
queletos de silicio. La competencia por el silicio entre
ambos grupos desde el cretacico hasta la actualidad no ha
sido s6lo una causa de extincion, sino que también parece
haber funcionado como una importante presion ambien-
tal que ha condicionado la evolucion esquelética en las es-
ponjas, favoreciendo la aparicion de nuevos grupos en los
cuales los esqueletos de silicio han sido sustituidos por
materiales organicos derivados del colageno. A su vez, al-
gunos autores han sugerido que la extincion de las espon-
jas siliceas formadoras de arrecifes durante el cretacico
favorecid la posterior expansion evolutiva de los corales
modernos, que encontraron un nicho vacio. No hay estu-
dios genéticos que permitan estimar tasas medias de di-
vergencia (especiacion simpatrida) en tales grupos como
consecuencia de estos procesos, que son relativamente re-
cientes (60 millones de afos) en la escala evolutiva. Los
estudios de genética de poblaciones estin demostrando
que, con frecuencia, especies que se habian asumido tra-
dicionalmente con distribucion cosmopolita son en reali-
dad subconjuntos que parecen haber surgido por
especiacion alopatrida, es decir, especies identificables ge-
néticamente pero cripticas desde el punto de vista morfo-
logico. Esta situacion afecta a los cuatro grupos de
‘invertebrados basales’, pero en especial a los placozoos,
en los que la especie presuntamente cosmopolita Tricho-
plax adhaerens, una de las dos especies que componen el
filo, parece ser un complejo de al menos seis especies crip-
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ticas, segun sugiere la notable variacion interindividual de
cuatro marcadores moleculares del rDNA.

Principales cuestiones pendientes

* (Cual es la diversidad gendmica dentro de los coano-
flagelados modernos y qué subgrupo estaria mas rela-
cionado con el metazoo ancestral?

(Son las esponjas un grupo monofilético, parafilético o
polifilético?

(Poseen las esponjas hojas embrionarias verdadera-
mente homologas del ectodermo y el endodermo de los
restantes animales?

(Por qué los placozoos son un grupo tan poco diverso?

(Como son la segmentacion, la gastrulacion y el des-
arrollo embrionario de los placozoos?

(Podria una parte de la simplicidad anatémica de las
esponjas y los placozoos derivar de procesos de simpli-
ficacion secundaria?

(Como es el genoma nuclear y mitocondrial de Cteno-
phora?

(Se podran resolver las relaciones filogenéticas entre
los grupos de metazoos mas basales sin considerar el
analisis de genomas nucleares completos de varios
miembros de cada uno de los filos?
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